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'* Nuestra apreoiacidn de 
lo importante y de lo accesoîio, - 
de lo grande y de lo pequeno, asién 
tase en un false juicio, en un ver- 
dadero error antropomérfico. En la 
Naturaleza no hay superior ni infe­
rior, ni cosas accesorias y princi­
pales. Estas jerarquias que nuestro 
espiritu se complace en asignar a - 
los fendmenos naturales, proceden - 
de que, en lugar de considerar las 
cosas en sf y en su intemo encade- 
namiento, las mirâmes solamente en 
relacidn a la utilidad o el placer 
que pue dan proporc ionamos. En la - 
cadena de la vida todos los eslabo- 
nes son igualmente valiosos, porque 
todos resultan igualmente necesarios.
Santiago Ramon y Cajal 
en
"los Tdnicos de la Voluntad"

1.1.- EL COMPORTAMIENTO DEFENSIVO
1.1.1.- Introduceiôn.
Cuando r.e t rata do esbudiar o] cl octo de la los idn - 
septal sobre el comportamiento, tras uaa revision de la libéra 
tura se puede constatas que gran parte de los trabajos sobre -
este tema estudian el ofeoto de la les.idn sobre el comport,a---
miento defensive, ya que los datos expérimentales senalon nota 
bles alteraciones de dicho comportamionto a causa de la lesidn 
septal. Nuestro trabajo se ha encuadrad? dentro de esta tradi- 
cion experimental, ya que, atmque los efectos do la lc,sl6n en 
muehas pruebas se répiten de forma sistemàtica, en otras prue­
bas los resultados son contradictorios. Ademâs, no existe una 
teoria unanimemente aceptada, acerca del papel funcional desom 
penado por el ârea septal, màs bien, por el contrario, la in—  
terpretacidn de los datos condoctualos h# llovido a t ■ rormula 
ci6n de diversas teorfas, sobre las coaler:, con nuesl.ro traba­
jo tratamos de profundizar, en la misma Ifnea, de otros t^aba- 
jos llevados a cabo cor anterioridad en el Departaiaent:o de Bio 
fisica del Centro de Invest igaciones BiolcSgicas del C.S.I.C.
Por otra parte hablar de comportamienbo defonsivo nos 
lleva necesariaine.ite a considerar el papel del castigo sobre - 
el comportamiento, y al andlisis de la conducts de evitaciSn.
1.1.2.- Efectos del castigo sobre el comportamiento.
En el paradigma del castigo la ocurrencia de una da­
te rminada respuesta produce la aparicidn de un estimulo punit^ 
vo, que tipicamente hace disminuir la probabilidad de ocurren­
cia futura de dicha respuesta. Son très los factores que doter 
minan la efectividad del castigo: 1) el estimulo punitive, in- 
cluidos sus parémetros fisicos y las caracteristicas de la con 
tingencia; 2) la fuersa de la respuesta, basada en las condi—  
ciones de adquisiciôn y mantenimiento de l-.i respueste a caoti- 
gar; y 3) la experiencia previa con el castigo, incluido el m^ 
todo de introduceiôn del estimulo punitivo (Overmier, 1979).
1.- Pardmetros del castigo.
Los principales pardmetros a considerar son la inten 
sidad, la duraciôn y la de mo re,.
A) Intensidad. Diferentes efectos pueden observarse en 
funciôn de la intensidad del castigo, (Church, 1963), pero co­
mo rasgo mas caracteristico se puede constatar que castigos —  
suaves producen una supresiôn temporal, coa una recuperaciôn - 
total; castigos de severidad media producen una supresiôn par- 
cial peimanente y castigos intenses producen de mode peimanen- 
te una supresiôn total de la respuesta.
B) Duraciôn. Se ha observado que a mayor duraciôn del - 
castigo mayor grado de supresiôn de la. respuesta (Church y col. 
1967).
C) Demon. La demora es un paramètre que tien un inte- 
rés no :-oIo prâctico, sino tambiôn teôrico, ya (lue si los efeç 
tos del ca-stigo se deben a la contingencia entre la respuesta 
y el estimulo punitivo, cabe esporar que introducir una demora 
en la aplicaciôn del castigo deberla reducir el efecto de ôs te ; 
y es precisamente esto lo que ocurre, ya que una demora en la 
presentaciôn del castigo reduce la efectividad del estimulo pu 
nitivo (Baron, 1965).
2.- Fuerza de la respuesta.
.........  Los décrémentes.en respuesta produoidos por efecto
del castigo estan inversamente relacionados con la fuerza de - 
la respuesta castigada. A.si, una respuesta mantenida por una - 
recompensa grande y un estado motivacional intense se vcrd mè­
nes afectada per el castigo que una respuesta mantenida bajo - 
condiciones de escasa recompensa y baja motivaciôn (Capaldi y 
col., 1972),
3.- Experiencia previa con el castigo.
La efectividad de un estimulo punitivo no viene de—  
terminada unicamente por las condiciones présentés si no tarn—  
bién por las experiencias prévins con el castigo. Estas expe—  
riencias prévins pueden haber estado bajo contingencias de cas 
tigo o bajo contingencias de entrenamiento en huida/evitaciôn. 
Vamos a considerar ambos casos a continuacion.
A) Efectos del castigo secuencial. La introduceiôn gra­
duai de un castigo produce una adaptaciôn a castigos mds inten 
SOS (Miller, I960).
B) Castigo de una conducta de huida/evitaciôn. El efec- 
to de un estimulo punitivo intenso sobre la extinciôn de una - 
conducts de huida/evitaciôn, es suprimir dicha conducts cuando 
el castigo se présenta al final de la cadena de respuestas, - 
(Kamin, 1959). S in embargo, si las condiciones del castigo es“- 
tan dispuestas de forma que pueda continuarse la ejecuciôn de 
una respuesta previamente aprendida que hacia desaparecer el — 
estimulo punitivo, dicta conducta se raantendrd, llevando al su 
jeto a realizar una conducta autopunitiva (Gwinn, 1949).
1.1.3.- Teorias del castigo.
Hay très tipos de teorias que pretenden explicar el 
fenômeno conocido como castigo. Estas son; 1) la teoria de la 
ley negativa del efecto; 2) la teoria de la respuesta emocio—  
nal, y 3) la teoria de la respuesta competidora.
1.- Teoria de la ley negativa del efecto.
Thorndike (1913) fue el primero en proponer que el - 
efecto del castigo era debilitar directarneiite las asociaciones 
E-R. Logan (1969) ha sugerido una versiôn puesta al dia de es­
ta teoria que propone que lo que se albera no son los nexos —  
asociativos sino el "valor del incentive" condicionado que con
duce a una selecciôn de la respuesta. Existcn resultados que - 
ponen en sérias dificultades a esta teoria, ya (^ ue on determi- 
nadas condiciones se ha observado una recuperaciôn de la res—  
puesta durante la extincion tras la intioducciôn del castigo, 
(Boe y Church, 1967).
2.- Teoria de la respuesta emocional condicionada.
La teoria de la respuesta emocional condicionada ---
arranca de la observaciôn hecha por Estes y Skinner (1941). Es 
te trabajo evidencia una reduceiôn de la icspuesta de prèsIôn 
de palanca para obtener comida en presencia de un estimulo que 
ha sido emparejado con una dcscarga eléctrica. Este efecto lo 
atribuyeron a la apariciôn de respuestas emocionales condicio- 
nadas (KEC) que interrumpen la conducta apetitiva. En trabajos 
posteriores Estes (1944) concluyô que los efectos del castigo 
no son atribuibles a la contingencia entre respuestas y descar 
gas eléctricas, sino a la contigUidad entre los estimulos que 
controlan las respuestas y las descargas. Sin embargo aunque - 
los datos confirman la fiabilidad del efecto REC, existen obser 
vaciones en las que con presentaciones no contingentes del es-#l 
timulo punitivo no se obtenla el efecto CER, mientras que con 
presentaciones contingentes si se obtuvo supresiôn condiciona- 
da, lo cual estd en contradiociôn con esta teoria (Annau y —  
Kamin, 1961).
3.- Teoria de la respuesta competidora.
Las teorlas de la respuesta competidora o de la in—  
terferencia son de varies tipos y difieren esencialmente en lo 
que se refiere a la naturaleza del origen de la respuesta com­
petidora.
Una formulaeiôn cldsica de la teoria de la respuesta 
competidora argumenta que el castigo es en realidad un potente 
estimulo incondicionado que cuando se présenta elicica respues 
tas incondicionadas. Estas respuestas incondicionadas pueden - 
llegar a condicioharse a estlraulos que preceden a la apariciôn
5
del estimulo punitivo. Finalmente, cuando estas respuestas con 
dicionadas son incompatibles con la respuesta castigada, dicha 
respuesta se suprime debido a la competicion de respuestas —  
(Guthrie, 1934).
Otra formulaei6n de la teoria sugiere que la respues 
ta competidora se aprende a travôs del ref orzamiento Instrumen 
tal. Hey dos subdivisiones de esta versiôn de la teoria. En el 
supuesto conocido como teoria de la huida, la fuente Je refor­
zamiento que fortalece la respuesta competidora reside en la - 
terminaciôn del estimulo punitivo. Asi, sord aprendida aqiiella 
respuesta que permita huir del estimulo punitivo o sea conti—  
gua con la terminaciôn de éste (Miller y col., 1941). En el se 
gundo caso, conocido como teoria de la ovitaciôn del castigo, 
se argumenta que aquellos estimulos que aparecen estrechamente 
ligados a la presentaciôn del estimulo punitivo se convierten 
en aversivos y llegan a elicitar miodo. Aquellas respuestas —  
que sir'/an para hacer desaparecer dicbos estimulos condici-ona- 
dos de miedo seran reforzados a través de la reducciôn del mie 
do. Dado que aquellos estimulos estrechamente ligados a la pre 
sentaciôn del estimulo punitivo van necesariamente correlacio- 
nados con la ocurrencia de dicho estimulo, la unica forma de 
impedir la apariciôn de dichos estimulos es no lleva/' a cabo — 
la respuesta castigable y ejecutar alguna otra respuesta, - 
(Dismoor, 1954).
Existen trabajos que han aportado datos consistontes 
con este andlisis instrumental del castigo (Fowler y col. ,1963). 
9in embargo estes trabajos tropiezan con el hecho de que la —  
existencia de la respuesta competidora no se especifica ni - 
es observable, sino que se infiere a partir de la ocurrencia - 
de un descenso de la respuesta castigada, lo que conduce a una 
explicaciôn circular del castigo y, a menos que dichas respues 
tas incompatibles no se especifiquen previamente, taies teorias 
no resultan verificables. Por esta razôn las nuevas estrategias 
de estudio del castigo implican, en nuchos casos, continuas ine 
didas de todas las actividades del répertorie del animal. De -
esta foima se estari en condiciones de observai si alguna otra 
respuesta guarda la adecuada relaciôn con la descarga, o la —  
terminaciôn del miedo, para ser consistente con la teoria, ya 
que de hecho como acabamos de ver, ninguna de las teorias pre- 
sentadas parece ser completamente satisfactoria.
1.1.4.- Aprendizaje de evitaciôn.
1.- Paradigma del aprendizaje de evitaciôn.
Las condiciones que intervienen en la conducta de —  
evitaciôn constituyen un paradigma que debe ser distinguido —  
del paradigma del condicionamiento clàsico con estimulos aver- 
sivos, o del aprendizaje instrumental. Inicialmente se supuso 
que el paradigma explicative del aprendizaje de evitaciôn era 
el mismo que el de condicionamiento clasico con ligeras modifi 
caciones,
Bekhterev (1932), y sus colaboradores fueroc proba—  
blemente los primeros en utilizar el paradigma del aprendizaje 
de evitaciôn, ya que observaron que el hecho de que cuando un 
perro flexionaba debido a la apariciôn de un estimulo condici^ 
nado aversivo, esta respuesta aderads de interpretarse como una 
respuesta condicionada cldsica, podia tenor alguna consecuen—  
cia instrumental, ya que el electrodo podia hacer un peor con­
tacte y en consecuencia el animal recibiria una descarga mener. 
Mowrer (1947) sehalô la importancia que podian tener estas cir 
cunstancias modificadas, entendiendo que de hecho nos encentra 
bamos ante un nuevo procedimiento. No obstante, a pesar del r£ 
conociraiento de la diferencia existante entre el procedimiento 
de condicionamiento cldsico y el del aprendizaje de evitaciôn, 
persistiô una cierta confus iôn entre el paradigma, de la evita­
ciôn y cl del castigo.
8in embargo el paradigma del castigo y el de la evi­
taciôn son claramente diferentes. En el caso del castigo la —  
ocurrencia do la respuesta produce la piesentaciôn del esbimulo
punitivo; en la evitaciôn la rcalizaciôn de la respuesta ade—  
cuada tiene como consecuencia la omisiôn del estimulo aversivo. 
La evitaciôn y la huida también fueron objeto de confusiôn, du 
bido a que en ambos casos el estimulo aversivo no se présenta 
(o desaparece) después de que el sujeto haya realizado la res- 
puesta que la situaciôn requiers, 8in cnbargo en el caso de la 
huida, el estimulo aversivo incondicionado actua sobre el suje 
to antes de que éste haya realizado la respuesta y por taiito - 
al llevar a cabo la respuesta se produce un cambio notable, ya 
que el estimulo aversivo deja de actuar. En el caso de la evi­
taciôn el estimulo aversivo primario no se présenta si el suj^ 
to realiza la respuesta adecuada,
Hay dos procedimientos para estudiar la respuesta - 
de evitaciôn; 1) evitaciôn con ensayos discretes sehalados y 
2) evitaciôn no serîalada. En el primer caso se emparejan un es
timulo condicionado (EC) y un estimulo incondicionado (El) ---
aversivo; si el sujeto da la respuesta adecuada durante cl in- 
tervalo EC—El, el El no se présenta. Al segundo procedimiento 
se le llama evitaciôn de opérante libre o evitaciôn de Sidman 
(1953). En este procedimiento si el organisme no responds se - 
présenta una descarga de acuerdo con un programa de intervalo 
fijo; cuando el organisme responds entra en acciôn un segundo 
programa que pospone la posibilidad de apariciôn de la descar— 
ga durante un période fijo de tiempo, y cada vez que el orga—  
nismo responde se inicia de nuevo este segundo programa. Con — 
ambos procedimientos, evitaciôn senalada y no sehalada, teôri- 
camente séria posible evitar la descarga indefinidamente siem- 
pre que se responds adecuadamente,
AmtÆis técnicas produce aprendizaje de evitaciôn, aun 
que a veces se obtiens gran control conductual con el aprendi­
zaje de evitaciôn y otras veces el control conductual es esca— 
80 o nulo, Ello se debe a que el aprender bajo contingencias - 
de evitaciôn depends ci iticamente de diverses factoi es y sus - 
interacciones. Veamos a continuaciôn cuales son estes factores.
82.- Factores que afectan al aprendizaje de evitaciôn.
Existen factores bien conocidos, que abarcan desde - 
las propiedades del EC, del El, o las relaciones EC-EI, (o E-E) 
hasta el intervalo R-E. Sobre este punto podemos encontrar un 
interesante trabajo general acerca del papel de los estimulos en 
relac ion con la conducta en Yela (1974). Junto a estos facto—  
res existen otros taies como la confignraciôn del aparato, la 
topografia de la respuesta requerida y las caracteristicas es­
pecif icas de la especie estudiada que modulan el éxito del ---
aprendizaje de evitaciôn. Asi,respuestas que se aprenden con - 
facilidad bajo contingencias instrumentales de recompensa re—  
sultan dificiles de aprender bajo contingencias de evitaciôn, 
siendo incluso, a veces, imposibles de aprender. Contrasta —  
con este hecho la existencia de respuestas que se aprenden en 
un ensayo o dos y una vez aprendidas son muy dificiles de ex—  
tinguir.
A) Topografia de la respuesta: Existen trabajos que po­
nen de manifiesto un escaso aprendizaje de evitaciôn cuando se 
trata de entrenar el organisme en la ejecuciôn de deterrninadas 
respuestas (por ejemplo entrenar a una rata a presionar una pa 
lança para evitar una descarga en las patas ( D’Amato y col., - 
1964). Este hecho ha llevado a suponer que la topografia ejer- 
ce una importante influencia en el ap:;endizaje de una respues-. 
ta de evitaciôn.
inicialmente sc supuso que eran dos las explicacio—  
nos que podian darse a este hecho. Una explicaciôn consiste en 
suponer que el estimulo aversivo elicita respuestas incompati­
bles con la respuesta requerida. Blanchard y col., (1969), ob- 
servarwjque la presentaciôn de descargas aleatorias produc ia —  
una reducciôn global de la actividad, incluidos los movimien—  
tos exploratorios. Una segunda explic iciôn supone que imas res 
puestas son menos discriminables que otras, de forma que aque­
llas que resulten menos discriminables seran màs dificiles de 
aprender. Esto. explicaria el porque la respuesta de saltar so
api-enderla con facilidad, mientras que la de apretar una palan 
ca, tarea que produce poco cambio de estimulacién, séria màs - 
dificil de aprender (Bower y col., 1965).
Sin embargo estas explicacioner, se contr-ul icen con - 
el hecho de que el estimulo aversivo, q'.ie es capaz de causar - 
paraiizaciôn, perjudique diferencialmente a las respuestas de 
correr o apretar una palanca. Por otra parte, la respuesta de 
paralizaciôn que produce escaso cambio estimular, es sin embar 
go aprendida con facilidad como una respuesta. de evitaciôn, - 
(Belles y col., 1973).
Bolles (1970) ha propuesto la hipôtesis de la exis—  
tencia de las respuestas defensivas especificas de la especie 
(RDEE), hipôtesis con la que intenta solucionar las dificulta­
des anteriores. Esta hipôtesis trata de especificar el conjun­
to de respuestas de evitaciôn aprendibles.
El supuesto bàsioo es que un estimulo aversivo e]ic^ 
ta un numéro restringido de respuestas de fensivas j unatas que 
en el caso de rata abarcan las conductas de coirer, paraiizar— 
se o atacar. La respuesta de paralizaciôn es una de las posi—  
bles respuestas que la rata puede llevar a cabo en presencia -
de un estimulo aversivo. Esta respuesta puede resultar tan ---
adaptativa para im determinado animal como la respuesta de co­
rrer o atacar. Por ello, dependiendo de la prueba utilizada y
de las caracteristicas del animal, la respuesta de paraiiza---
ciôn puede aparecer en aquellas situacionos en las que se uti­
lise estimulaciôri avers iva. Màs adelanto volve remos a ocupar—  
nos de esta teoria, con la que, por otra parte, pueden solucio 
narse algunos de los problemas que hemos vista hasta ahora.
B) Tipo de prueba empleada, El tipo de prueba parece —  
ser otro de los factores moduladores del aprendizaje de la res 
puesta de evitaciôn. Se puede aiterar el tipo de prueba, sin - 
variar la topografia de la respuesta y obtener distintos resul 
tados. Asi, por ejemplo, résulta màs fàoil de aprender una res 
puesta de saltar unidireccional que uaa respuesta de saltar en 
una caja de dos compartimentes (Theios y col., 1966).
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1.1.5.- Teorias de la evitaciôn.
Un trabajo de Brogden y col., (1938) puso de ma.ni---
fiesto que el condicionandento de respuestas motoras basado en 
procedimientos de eviiaciôn instrumentol era superior al que - 
implicaba procedimientos de condicionamiento clàsico, a pesar 
de que el numéro de emparejamientos EC-Ei era menor en el gru— 
po de evitaciôn instrumental. Este resullado planted el proble^ 
ma de cual era la motivaciôn durante los f^nsayos de evitaciôn 
y cual era la fuente del reforzamiento para la respuesta de 
evitaciôn. Esta paradoja del aprendizaje de evitaciôn llevô a 
Mowrer (1947) a pregimtarse como era posible que la omisiôn de 
un acontecimiento pudiera. for-talecer una conducta. Se han pro­
puesto dos tipos de explicaciones para tratar de explicar es—  
tos resultados:
1.- Teorias unifac tori ale s.
Historicamente se ha venido considerando que los mé­
canismes bdsicos de la asociaciôn eran dos: la contigUidad y - 
el reforzamiento. De cada uno de ellos se pensô que ofrecia —  
una base suficiente para explicar el fenômeno de la evitaciôn.
A) Explicaciones contigUistas de la evitaciôn (Sheffield 
1948). Las nociones bàsicas de esta teoria son las siguientes: 
a) el El aversivo elicita la respuesta que debe aprenderse; o) 
la elicitaciôn de esta respuesta en presencia del EC hace que 
dicho EC adquiera la capacidad de elicitar la respuesta; c) el 
experimentador dispone la ocurrencia de la respuesta que impi- 
de la apariciôn del EC, pero dicha contingencia no es critica 
para la ocurrencia de la respuesta. Segàn este anàlisis pavlo- 
viano de la evitaciôn, la respuesta de evitaciôn es siraplemen- 
te una parte de los componentes de la respuesta incondici onada
Diverses trabajos posteriores (Dicara y col., 1968), 
han puesto de manifiesto que la identidad entre RI y respuesta 
de evitaciôn no es ni necesaria, ni suficiente para producir - 
aprendizaje de evitaciôn.
l i
B) Explicaciones basadas en el reforzamiento. Segdn —  
Hull (1943), cuando se présenta el estimulo aversivo incondi—  
cionado (El)* el ajiimal lleva a cabo diversas conductas, una - 
de las cuales termina con el estimulo aversivo. Esta contingen 
cia de huida refuerza dicha conducta de forma que esta conduc­
ta acabaré siendo lo suficienteraerte potente como para ocurrir 
antes de que aparezca el El. La respuesta de evitaciôn es sim- 
plemente una respuesta de huida de latencia muy reducida o , di 
cho de otro modo, dicha respuesta es una respuesta anticipato- 
ria. Hull, està de acuerdo en que la contigUidad es importante 
en dicho api’endizaje, si bien las respuestas se fortalecen uni 
camente a través del reforzamiento. Segün esta explicaciôn la 
linica fuente de reforzamiento es la terminaciôn del estimulo - 
incondicionado aversivo. De esta teoria ss deduce que ünicamen 
te se aprenderân como respuestas de evitaciôn aquellas respue^ 
tas que ocurran durante el El y a la vez sean cfectivas para - 
tenninar dicho El. El responder huyendo es un rasgo crltico en 
el anàlisis del papel reforzamiento sobre el aprendizaje de —  
evitaciôn.
Ademàs esta teoria considéra que la contingencia 
de huida en si misma es irrelevante ya que la omisiôn del El 
impide necesariamente la apariciôn de la respuesta que termina 
con dicho El y ésto élimina la posibilidad de fortalecimiento 
posterior de la respuesta a través de la contingencia de huida; 
es màs, la respuesta deberla debilitarse debido a que la res—  
puesta ya no va seguida de reforzamiento.
Trabajos posteriores han puesto de manifiesto clara­
mente que las respuestas de evitaciôn no son siempre respues—  
tas de huida anticipatorias. En primer lugar puede darse apren 
dizaje de evitaciôn cuando se utilizan descargas inevitables - 
de breve duraciôn (D’Amato y col., 1964; Bolles y col., 1966), 
En segundo lugar diversos trabajos han demostrado que un ani—  
mal puede aprender a evitar, aun cuando la respuesta requerida 
para la evitaciôn sea distinta de la respuesta exigida en la - 
huida (Mowrer y col., 1946; Bolles, 1969).
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2 . ~  Teorias bifactoriales.
. A) Teoria de los dos factures.
Mowrer eii su ya clàsico trabejo de 1947 identified 
los con,ponentes olasicos e instrumenta] es, présentes en una —  
respuesta de evitaciôn. Segàn este autor, la respuesta de mie 
do adquirido al EG se aprende mediunte condicionamiento clàsi 
co y la, respuesta motora segun principles instrumentales. Se 
supone que este estado de miedo condicionado tiene alguna de 
las propiedades del El y que por tanto dicho estado es tam—  
biôn aversivo. J-a teoria supone que cuolouier respuesta que - 
lleve a la terminaciôn de los estimulos (|Uo elicitan cl ’esta­
do de miedo aversivo serà reforzada de cicuerdo con los princi 
pios de la ley del efecto. El reforzamiento es la reducciôn - 
del estado motivacional de miedo. Schoenfeld (1950) refor-mulô 
la teoj’ia diciendo que los sujetos s implements escaparian de 
las clavos nocivas internas que fueran elicitadas por el EC,
es decir, que la evitaciôn se verra reforzada por la supre---
siôn del EC.
Aunque la teoria de los dos factores ha encontrado 
un abundante apoyo experimental (Kamin 1954, 1956), ya que —  
los datos confirmaban las principales predicciones, reciente- 
mente se han acumulado gran cantidad de pruebas que indican - 
que al,menos la hipôtesis de la huida puede ser errônea, —
(Bolles, 1967; Hermstein 1969).
B) Teoria de la expectativa.
Trabajos de diversos auto res (Sidman, 1962; Hermstein 
1969)» han demostrado que si bien es cierto que el EC puede 
llegar a producir miedo en determinadas condiciones, es proba 
ble que durante la evitaciôn no actue simplemente como un es­
timulo que elicita miedo. El EC es, màs bien, una clave infor 
mativa o discriminâtiva que indica al sujeto el momento apro- 
piado para responder. El miedo no aparece necesariamente y —  
desaparece repentinamento al comenzar y terminar el EC. La —
I J
terminaci6n del EC no es el lugar del reforzamiento sine la - 
fuente de lnformaci6n de que se ha realizado la respuesta co- 
rrecta. Con todo, podomos considerar esta teoria conio una ver 
di6n modificada de la teoria de los dos factores ya que postu 
la que en el condicionainiento instrumental de evitacion inter 
vienen estados de miedo condicionados clasicamente, si bien f 
no espeoifica que la terminacidn del EC tenga un papel refor- 
zante decisive,
3.- Teoria de las respuestas defensivas especificas de - 
la especie.
La reciente formulaei6n de Holies (1970) es una al- 
temativa a la teoria de los dos factores que pone de relieve 
la interacci6n de las pautas de conducta innatas y las centin 
gencias arabientales (evitaciôn). Segun Holies un animal afron 
ta situaciones aversivas o peligrosas mediante la ejecuoién - 
de alguna reacciôn innata. A estas reacciones innatas Holies 
las denomina respuestas defensivas especificas de la especie 
(RDEE); correr, paralizarse o atacar. Estas RDEE no se apren- 
den en la forma en que la teoria de los dos factores indica - 
sino que ocurren de forma refleja siempre que un animal se ve 
expuesto a una situacidn aversiva. En el contexte de ton expé­
rimente de laboratorio si la primera reacci6n no es oficaz pa 
ra evitar la descarga o hacerla terminar, el animal ensayarà 
otra RDEE, hasta encontrar la respuesta apropiada. Si la si—  
tuacidn, para evitar el choque, exige una respuesta aieiia al 
répertorie de RDEE, es probable que el resultado final sea un 
animal, que en presencia del estlmulo aversivo se paraliza.
Holies al analizar las curvas do aprendizaje de dis 
tintas respuestas de evi1:acl6n en diferentes situaciones exp£ 
rimentales, constaté que mientras que en determinadas pruebas 
la respuesta de evitacién exigida por la situacién se apren—  
dla con facilidad, en otras pruebas resultaba muy diflcil de 
aprender y muchos animales no llegaban nunca a dar la respues 
ta de evitacién exigida por la situacién. Asl, por ejemplo, -
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es poslble condicionar una respuesta de correr en una sola di 
recciéri en muy pocos ensayos. Por el contrario, résulta muy - 
dificil condicionar como respuesta de evitacién, uns respues­
ta de apretar una palanca en una caja de Skinner y cuando se 
consigne, los animales necesitan un ontrenamiento prolongado. 
SI aprendizaje de una respuesta de evitacion en una caja de - 
dos coiiipa.rfcimentos ofrece una dificultîid intermedia.
Segun Holies, un animal atemorizado tiene un réper­
torie limitado de reacci ones defensivas especificas de la es­
pecie (RHEE) relativamenbe fijo, que le proporciona los ele—
mentos conductuales para "elaborar" una. respuesta de évita---
cion. En el caso de la. rata sus principales RDEE, son huir de 
la sitnaciénoparalizarse. Alternativamente también pueden —  
producirse respuestas de agrèsion. Si a una rata se le exige 
que realice una respuesta de evitacion que le permito escapar 
totalmonte de la situacion atemorizante entonces aprenderâ - 
bien. Cuando la respuesta exigida la mantiene en la situacién 
atemorizante, su ejecucion serd pobre, excepte en circunstan- 
cias especiales. Por tanto la situacion modula la facilidad o 
dificultad con que se aprendera una respuesta de evitacién, 
Cuando una respuesta, por ejemplo, correr o apretar i.ma palan 
ca no permite escapar tôtaimente de la situacién de una forma 
Clara, apareceran otras respuestas alternativas del conjunto -
de las RDEE, taies como la paraiizacion, o las respuestas ---
agresivas, si la. situacién lo permite. Una respuesta de évita 
ci6n deberd ser aprendida cuando resuite compatible con una - 
RDEE del animal. Por dllo, cuàndo ima déterminada respuesta - 
de evitacion se adquiere rapidaraente, enfonces dicliu respues­
ta debe ser necesariamente una RDEE. El mécanisme de reforza­
miento propuesto por Belles para explicar la conducta de evi- 
taciôn séria la produccién de una serial de seguridad, mas que 
la terminacién de un estimulo condicionado aversivo. Un desa- 
rrollo mas reciente de la teoria de Belles se encuentra en el 
libre "Cognitive processes in animal behavior", editado por - 
Hulse, Fowler y Honing (1978),
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Algunos autores (Overmier, 1979), han senalado que - 
uno de los defectos de esta teoria es su ciroularidad, ya que 
afirma que cuando una respuesta puede apreriderse para evitar - 
una situacién, dicha respuesta deberâ pertenecer al conjunto - 
de las RUEE, en el caso contrario no es una RDEE. Sin embargo^ 
no es posible conocer de manera independlente de la ejecuciôn 
de los sujetos, que respuestas pertenecen al conjunto de las - 
RDEE y cuales no. Sin embargo, a pesar do las objecciones a es 
ta teoria hay que reconocer que el plantoar la existencia de - 
pautas de conducta innatas proporciona una nueva dimension, y 
un enfoque distinto al problema. Este nuevo enfoque puede per- 
mitir desarrollar una teoria mds amplia que describa mejor el 
proceso subyacente al aprendizaje de evitacién.
lb
1.2.- TE0RIA3 SOBRE EL PAPEL DEL AREA SEPPAL
1.2.1.- Datos expérimentales.
El area septal constituée una. or.tructura cerebral que 
ya, aparece descrita en 1ns manual es de , m  ;,tomia del ; ialo XVJII. 
Sin embargo el estudio ristemâtico de ses funciones ( s un hecho 
relat ivamente reciente, y a que arranca es( ncialmente de los '-’ra 
bnjos llevados a cabo e. los anos 50 por i'r.ady y Paul a (1953 y 
1955), Harrison y Lyon (1957) y King (1959).
En general, diferentes trabajos, céinciden en senalar 
que trar la lesion septal pueden obseivarre diversas olteracio- 
nes conductuales taies como:
1.- Un efecto facilitador sobre la adquisicién tie una res­
puesta de evitacién activa en la caja de vaiven, aoompanado de
un incremento en la actividad entre ensnyos (King, 1.958; Donovick 
1968; Hamilton y col, 1970; Poplawsky, 19/8).
2.- Un deterioro en la adquisicién de la respuesta. de evi- 
tacién pasiva, (Me Cleary 1961; Kaada y col., 1962; Lubar, 1964 
Gray, col., 1979).
3.- Alteraciones de la respuesta de paraiisacién que pue—  
de a estar ligadas al efecto de la descaiga eléctrica ./ a la si­
tuacion experimental. Algunos autores encuentran ademar un des- 
censo en el numéro de defecaciones (Duncan, 1971; Sanl.acana y 
col., 1979).
4.- Alteraciones en la adquisicion de una respuesta emocio
nal condicionada. (Brady y col., 1953; Eohwartzbaum, 1964; ----
Harvey, 1965; Trafton, 1967; Gray y col., 1979).
5.~ Deterioro en la adquisicién de un.a respuesta opérante 
bajô uii prôgrama de ref orzamiento difertncial de tasas bajas en 
la caja de Skinner, (Carey, 1967; Caplan, 1967; De Noble y col. 
1977; Stahl y col., 1977).
6.- En relacién con este ültimo resultado también se ha ob
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servado un aumento general en la tasa de respuestas opérantes 
reforzadas apetitivamente, (Ellen y col., 1962; Carey, 1969; 
Hothersall y col., 1970; doss y col., 1*375; Gay, 1977).
7.“ Una disminucion en la dominât cj’> que invierte el esta 
tus de los animales dominantes sin afeetar a la relacién de los 
dominados (Costanzo y col., 1977; Gage .y col, 1978).
3.- Una reduccién sistemâtica de las conductas agresivas 
de ataque intraespecifico y un aumento de la agrèsion interes- 
peclfica, (Jones y col., 1976; Senault, 1977; Blanchard y col. 
1977; Wallace y col., 1978).
9.- Los efectos de la lesién sobre la conducta en la pru£ 
ba de campo abierto son contradictorios. Algunos autores han en 
contrado im aumento de la conducta explorâtoria (Donovick,1969) 
y otros un descenso, (Corman y col., 1967, Santacana y col., - 
1975, 1979) pudiendo deberse estos resu] tados al grade de faini 
liaridad con la situacion experimental y o la localizacién de 
la lésion, ya que la lesién de las col.umnas del fornix pare ce
ser importante en esta alteracién (Thomas y col., 1972).
1.2.2.- Teorias.
Estos resultados, entre otros, han llevado a la for­
mulae ién de diversas teorias que pietendea explicar el papel - 
del area septal. Los supuestos mas cxtendidos acerca del papel 
del area septal son los que consideran a esta estructura como:
1. Un centro responsable de la regulocién de los procesos 
inhibitorios.
2. Un centro modulador del nivel emocional.
3. Un centro regulador del nivel de aetivacién.
4. Un centro ligado a la aparicién de respuestas defensi­
vas especificas de la especie.
5. Un centro implicado en los procesos de registre e in—  
terpretacién de la informacién.
Es posible que todas estas JrU.orpretaciones que aca
batnos do mencionar no scan excluyentes entre si, sino comple-—  
mentarias, y en consecuencia el septum no pueda ser considéra- 
do como una estructura (]ue dosempona una unioa f une ion. A con- 
tinuacion vamos a exponer con mas det^ al ] e la fo.mul.acicn de e£ 
tas leorias.
1. Para McCleary (1966) la lesién ccpbal producirxa un d£ 
terioro en la capocidad para inbibir la respuesta, lo que expli 
caria los resultados obbenidos en la caja de dos compartinien—  
tos. En esta prueba se observa una adquisiciôn nuls ràpida de - 
la respuesta de evitacion y un aumento de la actividad entre - 
ensayos. Por otra parte se ha observado un deterioro de le ej£ 
cucién en una situacién de evitacion pasiva, asl como en la —  
ejecucion de respues bas opérantes reforzadas apetitivamente ba 
jo un pi’ograma de ref orzamiento diferencial de tasas bajas —  
(RDB) . También se ha. observado una mener supresién de la res-—  
puosta on la prueba pue s kx a punto por Enkos y Skinner. Todos 
estos resultados pueden explicarse como debidos a la incapaci- 
dad de los animales lesionados para inhibir una respuesta. Sin 
embargo otros trabajos indican que dichos resultados también - 
podrlan interpretarse como debidos a un aumento en la perseve- 
racién de una respuesta aprendida (McCleary. 1961), o a. una —  
discriminacién defectuosa (Donovick y col., 1978), si bien es­
ta ultima suposicién no siempre encuf ntra co.o.firmaciou en aigu 
nos experimentos que estudian explicitameute la capacidad de - 
discriminacién de los animales con lesiones septales (Gray, —  
1979). ..........................................................
2. Una expli.cacién alternativa a estos resultados es la - 
propuesta por Lubar y Numan (1973). Para estos autores estos - 
mismos resultados podrian explicarse a traves de un descenso - 
en el nivel emocional de los animales pi-oducido por la lésion. 
Por ello los animales aprenderian con mas facilidad en la caja 
de dos compartimentes y no suspenderian ura respuesta reforza- 
da en una situacién de evitacién pasiva.
Por lo que se refiere a la respuesta emocional condi
là
cionacla (REC) se ha observado que e;'v la prx’eba, de supresion —  
condicionada (técnica de Estes y col., 1911) hoy una menor su­
presion de la respuesta, con respuesbus de paralizacion mas —  
cortas, aunque mé.s rigidas. Resultados similares se han oiteni 
do cuando la respuesta emocional se hu es ndiado segûn la téc­
nica de Hunt y col. (1953). También hu iv)lido aprecisrse una - 
mayor actividad de los animales septales ('n presencia del est^ 
rnulo condicionado aversivo (Mattingly, 1979). Por otra parte, 
en general la defecaciôri en estas pruebas y en el cainpo abier­
to es menor, lo que parece apoyar considerablemente 1 a hipéte- 
sis de tjubar y Numan.
Muchos otros experimentos apoyan esta hipoiesls. Ya
en 1958 King demostré que las ratas con lesiones septales ----
aprendlan con mds dificultad que las contrôles una R.E.C. ---
(C.E.R., técnica de Estes y okinner).
Holdstock (1969) demostré que ]os animales oxporimen 
tôles presentaban un déficit en la respuesta galvânica de la - 
piel, no presentaban alteraciones del electromiogramu ni del - 
electrocardiograma, como respuesta a la presentacion de très - 
tonos de distintas intensidades. Duncan (1971) hallé que el —  
condicionamiento clésico del ritmo cardaaco se hacla més difi­
cil después de la destruccién del septum. Todos estos resulta­
dos serfan imposibles si la destruccién del area septal no pro 
vocara un déficit de la reactividad emocional. Sin embargo al­
gunos resultados parecen estar en contradicién con esta inter- 
pretacién . Pot' ejempl », en general se ha observado un déficit 
en la exploracién del campo abierto (Corman y col., 1967) y a 
veces es posible observar un humento de la conducta de parali-
zacién (Duncan, 1971; Santacana, Azcarate y Munoz, 1975; ---
Santacana y Ortega, 1979).
3. También cabe considerar la bipétesis sugerida por ----
Caplan (1973) y Santacana y col. (1979), se»^n la cual la le—  
stén septal produciria una disfuucién que se traducirla entre 
otras cosas en un incremento en la fuerz.a de las respuestas -
h>
defe tsivas especificas He la especie (RI EH). Esto pod ria expli. 
car, en I re otras cosac', ademas do los resultados ante riores, - 
el por (|ue la conducta de pM.ralizacx6n puede ser mas rigid a —  
hasta la subita apai'icion de un EC aversivo discreto, en pre —  
se ne ia del cua.1 suele d es iparecer, si es n<io exist la, la para- 
lizacidii, aumentando ademds la actividad respecto de los con—  
troles. También se explicaria asi el aumerto en la reactividad 
mot ora de los animales septales, asi corno el aumento de la ti^ 
mo taxis y la disminucion de la explorccxoo generalmen te obser­
va da CÎJ el campo abierto (Hantacara y co3 ., 1975, 1979). Las - 
E'^ EE podrf-an por tanto estar alteradas y la prcbabilidad de —  
ocux'rcnoia de la altencién dependeria de la situacién. Este - 
explicaria por qué, ante un mismc o3-\j(?to i-rescntado do forma - 
brusca y repentina, un animal septal rea.ccionaria atftcéiidolo - 
cnergicamente, mientras ipxe ante esc mi: no objeto prcsentado - 
1 entame:the manix estarii' xuia conducta de p ralizacién (brady y 
Eauta 1953; Duncan, 1971). El hecho de que los animales reac- 
cionen también con respuestas extrémas al munejo {agrèsién o 
paralizacion) y se observe también una mayor psx'a] izacién en 
situaciones ait amen te peligrosas e inevi ,ebl.es, el aumento de 
la tigmotaxis y la imoyor tendencia a permanecer en éroas obs- 
curas y ya conocidas, eugiere una altorocién en las respuestas 
especificas de la especie relacionada con la preservacién de - 
la rata como individuo (Santacana y col., 1979).
4. El modelo neural mds elubcrado, e.v el propuesto por —  
Vinogradova (1975), ya que considéra la oi’ganizaciéii fuo.cional 
del sistema limbico eu su conjunto, er relueion con el proccso 
de registre de la informacién. Segun este modelo, el sistema - 
limbico estaria formado por dos gro.udcs ci roui tos intercoi lecta 
dos: un circuito de informacién (Intégrale por el area CAl, —  
del bipooampO, los cuerpos mamilares, los nécleos an terioi es — 
del t alamo, la cortoza cingul.ar y la cortf za entorrinal) y uh 
cirouito regulador ( integrade por el èrea CA3 del hipocampo, 
el séptum lateral, el bipotâlamo, la foi-macién reticular y el 
septum medial). Pig.3.I.
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Las estructuras del circuito de informacién acepta—  
rian informacién sensorial de muy divt rnas fuentes y la proce­
sarian no CO a poco on diferentes aspect os y niveles de ccnp3.e- 
jidad. En este circuito, el predominio do los procescs decre—  ^
mentales (habituacién) es sustituido gradualmente por procesos 
incrémentales.
El circuito de regulacion conecta las estrncturv.s que 
controlan el nivel de actividad cerebral por vias récurrentes. 
El eslabon rads importante séria el area bipocampal CA3, que va 
lora la novedad de la senad. (y no sus cunlidades espf cifrcas) . 
La novedad seria un estado en el que la serai que viens por la 
entrada reticuloseptal no encuentra su contrapartida eu la en- 
trada cortical por lo que aparecen reacciones en CAl. Ei me- 
canisrno comparador de las senales es el area CA3 que compara - 
la informacién procedente do la corteza entorrinal con la del 
septum medial.
Cuando existe coincidencia de senates se roesiablece 
e] estado estacional estable del sistema, es decir, se vuelve 
s] nivel base de actividad. En el moment o en que actua ixn est! 
mulo nuevo la may oria de las neuronas de CA3 se inhii»-*]! y una 
minoria de ellas se activan, lo cual prodvice como resultado un 
decremento de la salida general del hipocampo hacia la foTnna—  
cién reticular. Las presontaciones repctidas de un estimulo ha 
con que dicho estimulo deje de ser novedoso, con lo f|uc se pro 
ducira el proceso contrario.
En este modelo el septum medial jugaria el p'-pel de 
dispositive sincronizador que modularia ritmicamente la excita 
bilidad. del sistema dendritico de CA3 y crearia las condiciones 
necesarias para la comparacién.
1.3.- ODJETIVO DEL TRABAJO.
En el apartadc anterior se han expuesto sucintamen- 
te algunos de las principales teorias acerca del papel funcio- 
nal y neuronal del septum. El objetivo dc nuestro trahajo ha - 
sido el estudio del papf1 que el àrea neptil desempeha sobre - 
el comportamiento defensivo, aportando nuevos resultados expé­
rimentales. Para ello so ha tratado de vcr si alguna o algunas 
de las hipotesis que acabamos de considerar encuentra su con—  
finmacion en nuevos experimentos ideados expeclficamei to para 
cornprobarlas.
Como ya hemos indicado, el conjunto de resultados ob 
tenidos previamente cn nuestro laboratorio apuntaban hacia un 
posible papel del drea septal sobre la modulacidn de las res—  
puestas defensivas especificas de la especie (RDEE). Bin embar 
go, nin{ una de las pi-ucbas empleadas podia ser considerada co­
mo espeoifica para el estudio de las RDEE. Ademds, también re­
sultaba posible que por lo menos, una parte de los resultados 
obtenidos se debiera a una alteracién de los procesos inhibito 
rios a causa de la lesién del drea septal. El drea septal de—  
senpeharia un papel importante en el desarrollo de procesos in 
hibitorios, y la lesién de esta estructura podrfa contribuir - 
al bloqueo de los procesos inhibitorios. Este efecto deberia - 
de ponerse de manifiesto en aquellas pruebas comportamentales 
en las.que la interpretacidn de los resultados.sugierc la exis 
tencia de fenéraenos de tipo inhibitorio.
Por estas razones con nuestro trabajo nos propusimos 
poner de manifiesto mediante pruebas especificas el posible pa 
pel del drea septal sobre las RDEE. Junto con este objetivo - 
también intentâmes valorar la posible altoracién de los proce­
sos inhibitorios como consecuencia de la lesién.
Para esto nos valimos de dos tipos de estrafcegias. 
Por un lado pusimos a punto una prueba que permitié estudiar - 
de maneXa espeoifica la influencia de la 3osién septal sobre -
2i
la adquisicién de una respuesta de evitacion y huida que po---
dia ser modulada por las RDEE. Por otro lado se estudio el ---
efecto que la lesion podia tener modulando procesos inhibito—  
rios durante la adquisicién y deterioro de una respuesta de —
evitacién en la caja de dos oompertimentos y sobre la apari---
cién de inhibiciones ligadas a la respuesta de presiéri de pa—
lança en una caja de Skinner, bajo contingencies de reforza--
mionto de razén fija.
Finalmente se estudié el papel del septum en los pr£ 
cesos atencionales, ya que distintos autores senalan la r^ni—  
ble alteracién de este proceso como consecuencia de la lesién 
septal.
Nuestro trabajo se completaba en algunas de las se—  
ries con el estudio de la adquisicién de una respuesta emocio­
nal condicionada y del nivel de deambulacién de los animales - 
en la prueba de campo abierto.
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2.- EL AREA SEPTAL 
2.1.- PER3PECTIVA HISTORICA.
El area septal es una estructura que ya sparece men- 
cionada en manualss de anatomia del Siglo ÎTVIIJ y XIX. Df.sde - 
la descripcidn del nucleo septal hecha por Meynert (1867) han 
sido numerosos los cientlficos que han estudiado esta, est rue tu 
ra tratando de esclareoer el papel quo aparentemeu.te desempeha 
en procesos emocionales, raotivacionalcs y de memoria.
El drea septal forma parte del "gran l6hulo lirr.hico" 
siendo la nocién anatémica de "gran lobulo limbico", una crea- 
ci6n de Broca (1878), quien ya entonces intuyd que la anatomia 
bastante diferente de elementos estructura.les de la circunvoj.u 
ci6n del giro cingulado y del hipocampo no impedia que existie 
ran ciertas relaciones entre ellos. (Fig. 2.1). Esas misnas es 
tructuras hablan sido descritas poco antes por Kdlliker (1870) 
quien las denomind rinencéfalo, debido a que estan anatdmica—  
mente relacionadas con estructuras olfatoriac y sv presunda —  
que jugaban etna funcidn olfatoria. Sin embargo esta denomina—  
cidn fue decayendo cuando se fue haciendo obvio que las rela—  
ciones de estas estructuras con la olfscidn eran menos promi—  
rentes de lo que inicialmente se habla supuesto, hasta el pun— 
to de que aniiruiles andsmicos conservan todas sus estructuras - 
llmbicas perfectamente desarrolladas. El idrmino"lfmlico" derd 
va de la palabra latina "1imbus" (borde) y hace referencia a - 
su posicidn topografica entre el neocortex y el diencéfalo, 
Ramon y Cajal por su parte también describid con detalle el —  
drea septal, denominando a dicha estructura septum lucidum,
Mas tarde, Papez (1937) observando la importancia de 
los tractos que reunian el hipocampo, cierpos mamilares, tdla- 
mo anterior y circunvolucidn del cuerpo calloso, inc]uyd todas 
estas estructuras en un mismo circuito de excitacidn. Este cir 
cuito parte del hipocampo, sigue por eO fornix hacia los cuer-
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poî m amilares y de aqui, a travée, de'l tracte mamilo-talamico 
va a los nucleos an te ri ores del tala.no, qae proyecto.a a su v e z  
et> cl giro cingulado. (Pig. 2.2.).
Trabajos ponteriores mostrE.rcn sue Papes eu i:.ba en -- 
lo ciurbo y Maclean (1949,1952), final'nonl e, tras numerosas ob 
servaciones electroanatoinofisiolégicas, reintrodujo con fnerza 
la nooién de "sistema limbico", ténuino este que ha ido despla 
sando a la terrninologfa. original de Broca de "lébulo limbico". 
Esta flenominacién modexvia de "sistema", e.r; lugar de " lobulo", 
se debe orobableirente a la identificacién de numerosas interco 
nexione.3 entre las diversas estructui’os. De hecho ha sido esta 
identificacion de las c oexiones aratémicas existenies lo que 
ha sen^-ido de criterio para incluir vt..ri.af. estructuras adicio- 
rales en el llamado "sistema limbico".
El término de sistema limbico propuesto por McLean 
(3 93?) supone très riglos de ir caoibiand.o les fronteias concep 
tuiles y la tennirologia referida a un r.rupo de estrx»cturas c£ 
re braies. Las razones de esta c ont rove ni. a podemos atribuirlas 
a las diferentes manera en que es posible organizar un conjun­
to de estnxcturas, ya que exiwten diversos criterion de organ^ 
zacion (Hamilton, 1976).
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2.2.,- DESARROLLO G VTOGEIiETICO Y FTLOGENETICO. ’
Los organismes biolégicamonte rnis senoillor: tien en — 
un sistema nervioso compuesto por vn menor nümero de celui' as - :
que oiganismos mds complejos. A medida que se avança en le es- 
cala filogenética y crece la capacidad ne nrlaptacion y aurnenta 
la variabilic.ad del comportamiento, tarr.bién se incremeota el bu 
mero de neuronas y la couplejidad de las interacciones entre t
ellap, hasta llegar a la complejidad eue représenta el sistena f
nervioso central de lor mamiferos. Es*os cambios repielenian - '
para el organisme el desarrollo y la i-e organ izac ion cxalitati- 7
va de varies subsistenas, mds que un sii pie crecimiento del nu 
mero de células. Is
2.2.1.- Filogenia
El sistema limbico es una est n e  tura f i 1 ogc né t i came n 
te mpy antigua y ya apuréee en organisnos muy sencillos ocupan |
do u)ia g ran parte de la estructura cerebral. A medide que se - |
avança en la escala filogenética, esta estructura tambxén se - 
dasaprolla, si bien, su crecimiento en términos comparutivos, 
es menos acusado que el del neocortex. El sistema limbico en - 
los yertebrados esta recubierto, en fune ion del grado de evolu 
cién, por un neocortex mayor y màs difereiciado.
Uno de los cerebros màs primitives de nusstros uute- 
cesores, es el del ciclostoma, un pez piinùtivo. El prosencéfa 
lo de esta especie se extiende a lo lai-go ce una estrec .a ca 
pa de tejido situado a ambos lados del ventriculo. En la fig.
2.3, se muestran las rogionos supuestamente homôlogas al hipo­
campo, cortex piriforme. cuerpo astriado y septum, que encon—  
tramos en especies mès avanzadas. En ctca especie de pez mas - 
évolueionado, la de los crossopterygia, se aprecia uni disposi. 
cién similar de estas estructuras. En los anfibios ercontj'amos ^
que ].as estructuras prosencefâlicas rodean comple tame ute al —  
ventiiculo, pasando a ocupar el hipocampo y el septum, la zona 
central. Esta organizacién se mantiene eu los reptiles, consti
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tuyendo la principal diferencia el aumento del cuerpo estriado 
a expensas del ventricule, y la aparicién, por primera vez, de 
una pequeha capa de tejido neocortical. En este punto surgen - 
dos lineas evolutivas a partir de los primitives reptiles an—  
costrales : la de las aves y la de los mamiferos. Aunnue es di­
ficil establecer una homologia précisa de èreas relacionadas, 
los datos sugieren, que este nuevo tipo de células que dan ori 
gen al neocortex, ha dado lugar a dos lineas separada s de desa
rrollo : en las aves se ha situado venfcralinente, dentro de'l--
cuerpo estriado, mientras que en los mamiferos se ha desplaza- 
do late raimente , para formar un manto cortical. En e] caso de 
los mamiferos, ademàs, se ha producido una expansion progresi- 
va del neocortex, que abarca la mayor parte del prosencéfalo.
La rèpida expansion del neocortex en la evolucién de 
los mamiferos hace dificil evaluar la tasa de desarrollo de —  
las estructuras del sistema limbico. Murdius investigaflores han 
comparado el tamaho de estas estructuras 1imbicas con el tama-
no total del encéfalo, concluyendo que la mayoria de las es---
tructuras 1 imbicas ocupan, comparativamenl.e menor volumen en - 
los mamiferos més évolueionados, particularmente en el hombre. 
Otros autores (Andy y Stephan, 1968) opinan por el contrario - 
que las estructuras del sistema limbico alcanzan su mayor desa 
rrollo en el hombre, si bien, en compo.racionccon la (expansion 
del neocortex, que es mucho mès acusada, las estructuras del - 
sistema limbico, parecerian haberse replegado.
2.2.2.- Ontogenia.
El sistema nervioso central comienza como surco en - 
el ectodermo del embrion, se désarroila después en ei interior 
de un tubo hueco, y a partir de este momento se va haciendo —  
progrèsivamente mas grande y mds complejo, hasta alcanzar en - 
la forma adulta una organizacién constituida por miles de mi—  
llones de células con multiples conexiones entre ellas. (Fig.
2.4). A pesar de la comple jidad de este sistema, ha.y un alto - 
grado de orden y el desarrollo del sistema nervioso central se
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produce de un modo sistemètico obteniéndose los mismos conjun­
tos de nucleos y conexiones de fibrns pira todos los individuos 
de las mismas especies y aunque existon pequehas diff rrne tas - 
entre individuos de la tnisma especie, las semejanzas son mucho 
mas acusadas.
En el caso del sistema nervioso central, corno sucede 
en los otros sistemas de los organismes, 'l desarrollo ontoge- 
nético sigue una évolue ion temporal ma re idamente parr ttola a la 
evolucion f ilogenética, de forma que lor- orimeros est idios em- 
brionarLOS de los organismes mâs évolueionados se parecen a los 
estadios embrionarios de los organismes imis primitives, (iig.
2.5). Esto lleva a una secuencia de des riollo caudal-restral 
que ha sido denominada encefalizacién y que aparece c Luramente 
expuesta en Pinillos (1975). Los sustraton neurologieos de los 
reflejos espinales y los sistemas de control reflejo son los - 
primeros en aparecer. El desarrollo de lus regiones mis ante—  
riores del encéfalo es mas lento.
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2.3.- DESCRIPCION GENERAL DEL SISTEMA LIMBICO
2.3.1.- Definicién.
Se entiende por sistema limbico un conjunto He estrun 
turas cerebraies compuestas de distintas partes anatomi camente 
bien definidas y estrechamente unidas por una red de trac Los y 
fibras que fonnan un solo sistema funcional relacion d ^ con lo 
que Pavlov (1927) definid como "actividad nerviosa superior", o 
mas concretamente, con la modulacidn de los sistemas sensoria—
les, motores y homeostdticos (McCleary, 1966; Nauta, 1973; ---
Isaacson, 1974).
2.3.2.- Estructuras.
A continuaci6n ofrecemos una breve descripcién de las 
estructuras y la organizacién funcional que configura ol siste­
ma Ifmbico apoyada en la consulta de diversos trabajos (Krieg, 
1954; Gas taut y col., 1961; Zeaman y col., 1963; Akert y col., 
1968; Hamilton, 1976). Si bien no existe coincidencia l-otal en­
tre los diferentes autores en cuanto a quo estructuras forman - 
parte del sistema limbico,' las estructuras que general monte se 
considéra que contribuyen a configurar este sistema son las si- 
guientes:
1.- Estructuras telencefdlicas.
Estas,estructuras agrupan nucleos corticales y sub— r 
corticales. Las partes corticales forman, dos arc os junto al l_i 
mite interior de la gran ci sura interheniisf erica. Unidos a es—  
tos arcos se encuentran dos grupos de nucleos subcorticales: el 
septum y la amigdala. (Pig. 2.6). El arco interior estd fomiado 
por el asta de Amon (hipocampo, el subiculum, el giro dentado) 
y el indusium griseum. El drea septal se encuentra unida a la - 
parte anterior del arco.
El arco exterior esté formado pri ncipalmento por el 
giro cingulado (drea subgenualis, dreas cingulares anterior y -
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posbcrior y regién retroesplenial) y el giro parahipoc irqial (re 
gi6n presubicular y region, entorrinal) . i:n el extreme interior 
de este arco, se encuentlan los nucleos nmiy;dalinos.
Las estructuras del arco interior se comuni a m  entre 
si a través del fomix y de las strias long i tudinalis. Las es—  
tructuras del arco exterior se conectan r través del cLngulum. 
Ademas existe un sistema de conexiones ert.ro las est ran .turas de 
estos dos arcos. Asi el drea septal y la ar igdala se e cuei tran 
conectados a través de la banda diagonal de Broca. El isi.a de - 
Amon esta unida a la corteza entorrinal a bravés del h ; perfo­
rante y el haz alveolar de Cajal (Fig. 2.7).
Ademds de las conexiones homolaterales exislen rela- 
ciones interhemisféricas. Las regiones situ idas sime'tî icamente 
en la coi'teza del giro cingulado estan unidas a través del cuer 
po calloso; las partes homélogas de la region entorrin .1 y el - 
as tu de Amon estan unidas mediante la comir vira hipocar.rnol y los 
nucleos uniigdulinos se un en via comisur i u  l.erior (Ako'-t y col. 
1968).
2.- Estructuras diencefdlicas.
Las estructuras diencefdlicas implicadas en o] siste­
ma limbico son los cuerpos mamilares, diveisos nucleos del liipo 
tdlamo, la habénula y los nucleos anterlores del talamo. Bajo - 
el tercer ventricule a la altura del comienzo del hipocampo an­
terior se encuentra la habénula y junto a esta estructora y en 
posicion algo mds anterior se encuentran los nucleos anteriores 
del tdlamo. Los cuerpos mamilares se encuen I ran ventral tnen'.e, - 
marcando el limite posterior del hipotalarno. (Pig. 2.8).
3.- Estructuras mesencefdlicas.
La zona limbica mesencefdlica esta formada prini.;ipal 
mente por los nucleos dorsales tegmertaies, los nucleos ventra­
les tegmentales, el nûcleo interpeduncular, la sustanclo gris - 
central y la formacién reticular mesencofdlica. (Fig. '.9).
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2.3.3.- Circuitos telencefâlico y mesencrfdlicos.
1.- Circuito limbico telencefalicc. ("Limbic fort brain -
circuit")
El sistema limbico telencefdlico configura un circui­
to de excitacion caracbnristico: partiemio del hipocan po y a —  
través del fomix pasa por los nucleos limbic os del hipotalarno 
(Cuerpos mamilares), llega al tdlamo (nucleos anteriojee d^1 td 
lamo), a través del haz mamilo-talamico a] c inza el gir o cingula 
do, por ].a radiacién taldmica conecta via. cingulo con ia, corte- 
za entorrinal y vuelve al hipocampo a troves del haz perforante 
y el fascicule alveolar de Cajal (Fig., 2.8). Este circuito se 
conoce también con el nombre de circuito de Papez (Fig. 2.10).
2.- Circuitos limbicos mesencefàlicos.(Midbrain limbic cir.)
La zona limbica mesencefdlica estd conectada aferen- 
temente con los cuerpos mamilares a través del pedunculo momi—  
lar. El circuito se cierra mediante la conexién que es tabléeen 
los cuerpos mamilares con la zona limbica mesencefd,lica a tra—  
vés del tracto mamilotegmental. Un segundo circuito interconec- 
ta el septum con la habénula a través de la stria medularis, y
ésta conecta con la zona limbica mesencefdlica a través del ---
tracto habenulo interpeduncular. El haz medial del cerehro ante 
rior conecta la zona limbica mesencefd.lica con estructuras llm­
bicas diencefalicas y mesencefdlicas. (Fig. 2.11).
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2.4.- EL SEPTUM
2.4.'’ . - Divisiones del area septa.l.
La tcnninologfa ut j 1 j-.afJ a p. rz iio:;cribir ] ". : nu d e  ne; 
de], area septal ho. sido pichlematica du: an le bas tant» s anos. A 
finales del siglo XIX, Elliot Smith (18'^ 'L, 1901) utilizé los - 
téimino.s bastante imprécises de ère a pr< c o.nisural y f-ue rpo po.- 
raterminal. Por esa niif.;r'a época Unger ( 1905) y Herrick (1910) 
empiezan a utilizar los termines hoy familiares paro, nosotros 
de nu ;leo lateral septal, y nucleo médiat leptol. Un trabo.jo - 
mas reciente de Andy y Stephan (1959) distinguio cuitro gru—  
pos septales bdsicos, medial, doi'sal, lut e ral y caudr.l. Er. la 
actual idad la nomenclal-ura. in t e rnac i onal mon t e mès accpi.ada es 
la que establece que lo t ?rminologia de 1 o s èreas del . }]>‘.um 
es la siguiente; nueleo septal lateral, nûcleo septal ned.ial,
nûcleo septal triangular, nûcleo septof imlirial y nûcj en -----
acumbens del septum (Hamilton 1976, pag. 27). Ademès de estas 
grandes divisiones, se han establecido subdivisiones que alen­
can grupos de nûcleos con conexiones especificas con otras es­
tructuras nerviosas. Asi Raisman (1966) distingue trcs regio—  
nés en el nûcleo lateral del septum: eucdrante dorsomedis 1, —  
cuadrante dorsolateral y cuadrante ventrolateral y lu birula —  
diagonal de Broca, a la cual también incluye dentro del èrea - 
septal, subdividiéndola en limbe vertico.l ;/ limbo horizortal, 
Meibach y col, (1977), utilizan también el término do septum 
i ri termeflio-lateral para referirse a la zou i situeda ventralxen 
te al septum lateral y junto a la corrisicr u Ademas Meibach y - 
col., (1977) y Swanson y col.(1976), dis tinguen y es norma se- 
guida también por otros autores, los grupos celularer; situados 
alrededor de la comisura anterior: el nûcleo propio de la com^ 
sura anterior y el nûcleo del lecho de 1 a stria termiralis. En 
la fig. 2.12 puede verse la ubicacion d' les nûcleos o. los que 
acabamos de referimos.
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2.4.2.- Descripcién anatôrnica.
El septum esté corn pues ko por un gr.'upo de nûcleos y fi 
bras c]ue se situan deba.io de la arnplia bcnd t, de fibras que ccn- 
foT’ma.n el oueipo calloso y esté, limitado por los ventricules la 
terales. El limite ventral del septum esté 'efinido con menos - 
claridad, pero se encuentra aproximadamei te a la altura de la - 
comisura anterior, excepto en la zona de la banda diagonal. En 
la regiûn mas anterior del septum, dos es brochas bandas de célu 
las < onf iguran los nûcleos septales mediol ,y lateral y r<)df'.ando 
la comisura. encontramos el nûcleo acunioorK; del septum. Un poco 
mas postoriormente, el nûcleo septal mediu.1 se hace mû.s pequeno 
adentréndose entre las fibras y el nûcleo de la bando. diagonal 
de Broca. Por el contrario, los nûcleos latérales estén .at '.ave- 
sadoE poi" un mayor numéro de fibras y se oonvic'rten en un par - 
de estructuras bilatera] es bastante pi'oi.i i coûtes. Cerca del lim^ 
te postei'ior del septum las fibras de lu; columnas de] fornix - 
descienden .a través del scutum y nos encn,>krainos con otros dos 
nûcleos septales: el triangular y el scpkofimbrial. El nûcleo - 
triangular del septum se situa dentro del pequeno triangulo for 
mado por las columnas del fomix; el nûcleo sept of imbrial. esté 
situado on la zona del fomix cblicuo. Alrededor de la comisura. 
anterior se encuentran ubicados otros dr's grupos de nûcleos: cl 
nûcleo propio de la comisura anterior y el nûcleo del lecho de 
la stria terminal is. La Fig. 2.12 muestra u a scrie de dibujos, 
suc e S i vafdcn 10 més posteribres, de séccionbs coro.iaJec. i Lo lar­
go de la region septal. Homo puede vers,'- ! a. parte mod fol d-.i 
septum la ocupa el nûcleo medial del seutum, el nûcleo de la —  
banda di.agonal ÿ el nûcleo triangular, Més lateralmente se en—  
cuentran el nûcleo lateral del septum, ol nûcleo septofimbrial, 
el "ûcleo acumbens, el nûcleo propio de 1 a comisura ankezûor y 
el nûcleo del lecho de la stria terrninfc.i.ir;.
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2.4.3.- Conexiones del area septal.
Dado que la mayor parte de los esbudios realizados so 
bre conexiones entre estructuras emplean procedimientos de dcge 
neracion del tejidc que implican la destruccién de los axones - 
de paso, no puede deoirse que se haya demjstrade ie fonna irre- 
batible el origen exacte y la ter.iiinac ion précisa de los bac es 
que vainos a pasar a estudiar a cont inuaci on (Meibach y col., —  
1977). De hecho una bue na parte de las controversias ace rca del 
origen y terminaciôn précisa de diversos Liaces de fibras tiene 
su origen en los diferentes procedimiento; le estudio snploados. 
La determinacién précisa de las proyecciones de un detcnninado 
haz de fibras solo podrà lograrse tras la observacién de un gran 
numéro de cortes de tejido en los que se hayan variado parante—  
tros del procedimiento de t inc ion asi como los di stint os pi’oce- 
dimientos de tincién. Finalmente résulta, también necesorio cl - 
estudio prolongado del tejido mediante cl microscopio trodicio- 
nal y el microscopio electrénico (Hamilton, 1976; pâg.16). Sin 
embargo^recientemente han emprezado a competir con los mdtodos 
tradicionales de lesion traumètica de las floras y neuronas —  
otros mëtodos que se basan en los fenomenos fisiolégioos de •—  
transporte intracelular como son el método retrograde de histo 
quitnica de la peroxidasa del râbano y los mctodos anterogrados 
de autorradiografxa. Sin embargo ninguno 'ie estos dos ultimes 
métodos de transporte por si solo puede dcscribir con certeza
la disposicién somatotôpica exacte de las ncuronas de la es---
tructura septal ya que résulta dificil iuyectar con precision 
trazadores radioactives en un lugar especifico dentro de un —  
grupo nuclear de forma que no se difunda a estructuras adyacen 
tes. El método de la peroxidasa del ràbano (HRP) ofrece venta—  
jas sobre las téchicas de autorradiografia ya que con dicha téç 
nica se pueden identificar con precision lo;: cuerpos celulares 
en los que se origina una. determinada via. Sin embargo el méto­
do MRP no puede définir ci lugar real de paso de la enziina por
38
lo que apanas senala los axones }iacien;’o >i.ificil trazar la, via - 
ample ad a (Meibach y col., 1977). Por es i,ai zazones, ge leralmente 
los trabajos actuales utilizan una comb iai ici on de técnicas neuro 
anatomicas.
Aunque la organizacién general ile 3as conexiones afe—  
I'enles y eferentes del septum se conoce desde hace tiempo, muchos 
ra.v.gos especificos de estas conexiones no li.m podido ser establ_e 
ci'los con claridad ubilizando métodos neuroanatémicos eonvericio- 
nales (degeneracién a,ntero'grada y retrdgroda, estimulacién) .
Las razones por las cuales el estudio de las conexio—  
nes del septimi résulta comple jo son diversas,pero exister; dos de 
particular importancia. La primera es que el septum esta at rave- 
sad o por numerosos tractos pertenecientes al sistema del fornix 
y a la estria terminal, cuya presencia oomplica enormemente la -
interpretacion del material neuroanatémico normal y cuya inte---
rrupcion por lesiones inespecificas ha oscurecido el analisis —  
del material experimental obtenido utilizando diversos metodos 
de degeneracién. En segundo lugar, muchos de los trayectos de es 
tas fibras son de un calibre tan fino que hace sumamente dificil 
su estudio empleando las técnicas usuales. La existencia de nue- 
vas técnicas neuroanatémicas (técnicas autorradiograficas, inéto- 
dos enzimaticos (MRP) tal como acabamos de indicar ha perrnitido 
la realizacién de notables avances en los conocimientos neuroana 
tomicos.
A continuacion presentamos uni revisién actualizada so 
bre las conexiones aferentes y eferentesdel septum con otras es 
tructuras.
2.43.- A; Fibras eferentes.
Los impulsos nerviosos enviados por el septum a otras 
estructuras del sistema nervioso lo hacon a braves de 3 caminos 
principales: fomix dorsal y fimbria (Powell,1963; Raisman,1966; 
Ibata et al,, 1971; Meibach et al. 1977), haz medial del cerebi'o 
anterior (Nauta 1956, Raisman 1966, Miller et al 1972, Meibach et 
al. 1977) y estria medular (Powell 1973; Meibach et al 1977),
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siendo loo principales H est inos de esta:; fibras la forinacion hi- 
pocampai, el hipotalarno y el nûcleo habenular respectivamente.
En la Tabla 2.1 y en la Fig. 2.14 se muestran las dis­
tri bac iones de las fibras eferentes del èrea septal, de acuerdo 
con los resultados de los trabajos mâs reoienfces, tal y como pa- 
samos a exponer a continuacién.
1.- Banda diagonal de Broca. Envia fibras hacia:
A) Formacién hipocampal: Desde hace tiempo esta admitido 
que les nûcleos de la banda diagonal y del septum medial proyec- 
tan sobre la formacién hipocampal (Raisman, 1966) aunque no se ha 
bfa especificado la terminacién précisa de las senales proceden- 
tes de la banda diagonal hasta los recientes estudios autorradio 
grâficos. Trabajos recientes de Mellgren y col. (1973) y Meibach 
y col. (1977) ponen de manifiesto que la region ventral de la —  
banda diagonal de Broca junto con el septum medial proyectc a —  
través del fomix sobre todas las âreas de], hipocampo (en parti­
cular sobre las âreas CA2, CA3 y CA4), sobre el giro dentado, so 
bre el subiculum y sobre la corteza entorrinal (Swanson y col. - 
1976).
B) Complejo amigdalino: El limbo horizontal de la banda - 
diagonal de Broca proyecta fibras a través del haz media] del ce 
rebro anterior sobre el nûcleo basai de 1 1 amigdala (McibacJi y 
col., 1977).
C) Estructuras talâmicas; El limbo vertical de la banda - 
diagonal de Broca proyecta sobre la habénula medial y sobre el - 
nûcleo anteromedial del tâlamo (Meibach y col. 1977).
d ) Area hipotalâmica: La banda diagonal de Broca proyecta 
hacia el nûcleo medial de los cuerpos mamilares (Meibach y col., 
1977; Swanson y col., 1976).
E) Area mesencefâlica: El limbo horizontal de la banda —  
diagonal de Broca, proyecta sus fibras sobre el ârea tegmental - 
ventral (Meibach y col., 1977).
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2.- Septum medial. Envia fibro.s hacin:
A) Fonnaci6n iiipocampal: El septum medial proyeeta a tra- 
vés del fornix dorsal y la fimbria sobre diversas regiones del - 
hipocarnpo y en particular sobre las areas CA2, CA3, y C/..4, cl gi 
ro denbado, el subiculum y el cortex enbourinai (Meibaeh y col., 
1977; Afifijd.1980; Swanson y col., 1976).
R) Complejo amigdalino: El septum medial proyecba a bra—  
vés de fibras que integran el haz medial del cerebro anterior so
bre el nücleo medial de la amlgdala (Me i bach y col., ]'^ 77) .
C) Estructuras talàmicas: El nûcleo medial de la habénala
recibe aferencias del septum medial a través de la estrla medu—
lar. Tarabién reciben aferencias procedentes del septum medial, - 
los nücleos paraventricular y paratenial del tàlamo, via estria 
modular (Hamilton 1976; Meibaeh y col., 1977; Afifi y col.,1980).
D) Area hipotaldmica: La parte dur so medial del. septi-mi —  
proyeeta sobre el hipotâlamo lateral y el nûcleo preopbico late­
ral, via haz medial del cerebro anterior (Meibaeh, 1977; Afifi y 
col., 1980). El nûcleo medial de los cuerpos mamilares recibe a 
su vez aferencias procedentes del septum medial (Swanson y col., 
1976; Meibaeh y col., 1977).
E) Area mesencefûlica; Pinalmente el septum medial proyo£ 
ta sobre cl nûcleo interpeduncular y sobre la formaciôn leticu—  
lar raesencefûlica (Hamilton, 1976) a través de fibras de la es—  
tria medular.
3.- Septum lateral.
Las conexiones eferentes del nûcleo septal lateral, —  
ban sido, en general difidles de définir cuando se utilizaron - 
en los experiment08 métodos de degeneracion. Sin embargo lus téc 
nicas de aut orrad i ograf i ; : ban permitido dcmostrar de forma cl ara 
la existencia de proyecciones a los cuerpos mamilares y u, l.a li­
ne a media del tàlamo (Swanson y col., 1976).
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El septum lateral envia fibras hacia:
A) Formaciôn hipocampal; la parti' in termed io lateral del 
septum proyeeta a través de la fimbria lateral a todas las dreas 
del hipocampo CAl. CA2, CA3, y CA4, al subiculum y al cortex en- 
torrinal, mientras que la parte ventral del oûcleo lateral del - 
septum proyeeta sobre las areas CA3 y CA4 y sobre el subiculum - 
(Meibaeh y col., 1977).
B) Estructuras talâmicas: Las estructuras taldmicas rcci- 
ben aferencias del septum a través de Ha estria medular. El nû—  
cleo medial de la habénula recibe aferencias de la parte ventral 
del nücleo lateral del septum y el nücleo lateral de la habenula 
las recibe de esa raisma zona y del intermedio lateral (Meibaeh y 
col., 1977; Hamilton, 1976; Afifi y col., 1980). A su vez el nü­
cleo dorsornedial del tàlamo recibe aferencias del nücleo interme 
dio lateral. El nücleo paraventricular y el paratenial del tàla­
mo reciben oferencias de la parte ventral de] lateral c.optul - 
(Swanson y col., 1976; Meibaeh y col., 1977).
C) Area hipotalàmica: El hipotâlamo anterior, las areas - 
preoptica lateral y preéptica magnocelular reciben aferencias —  
procedentes de la parte ventral del septum lateral (Swonson y —  
col., 1976; Meibaeh y col., 1977). El septum lateral proyeeta —  
tanbién al complejo mamilar (Swanson y col., 1976).
D) Area mesencefàlica: La parte Intermediolateral del sep
turn proyeeta sobre el nücleo interpeduncular del mesencéfa]o --
(Meibaeh y col., 1977) y el septum lateral lo hace sobre la for­
mas ién reticular mesencefàlica (Hamilton, 1976).
4.- Nücleos triangular del septum y septofimbrial.
Las conexiones del grupo posterior de los nücleos ren­
tal es ro son bien conocidan. Se dice que, e i conjur.to, reciben - 
aferencias via fimbria (Raisman, 1966) y qu> el nücleo septofim­
bru il proyeeta sobre el complejo liabenular (Raisman, 1966). Tra-
j ü
ba.joo roc lentes utilizinrto técnioas autorradiogràf i cas han podi- 
do confirmar las suposiciones tradicionales. Bstos nücleos ?nvian 
fibras hacia:
A) Estructuras talâmicas; E] m'icleo septofimbrial tiene - 
proyecciones via estria medular Kobre el nücleo medial de li ha­
bénula (Swanson y co3. , 19/6; Meibaeh y col., 19??) y los dates 
disponibloEi parecen apuntar hacia una organizaciôn topograf lca - 
de las pioyecciones, ya que las células situadas en lo parte mo- 
;ii;il del nücleo sfiptofimbrial proyectan sobi'e la parte medial —  
del nüclf o hobenular medial, mientras que Iss proyecciones henni 
nalcs de las neuronas del septum trinngulnr situadas rnüs ventro- 
latoralmente ocupan regiones màs latérales del nücleo medial de 
la habénula.
El nücleo triangular del septum tiene proyeccioos so 
bre el nücleo medial le la hs.ténula. Hamili on, (1976) y owanson 
y col., (1976), ban encontrado proyecciones bilatérales a los nü 
cl' os mcdiiil y lateral de la habénula.
B) Area mesencefàlica: Swanson y col., (1976) han encon—  
trndo que el nücleo triangular del septum envia ipsilateraimente
algunas fibras a través del fasclculo retroflexus hacia el nü---
cleo interpeduncular.
5.- Nücleo del lecho de la stria terminal y nücleo propio - 
de la comisura anterior.
Los métodos cohvéncionàles no Lan tenido éxito al tra 
tar de investigar las conexiones de las células u este nücleo, 
debido a la estrecha relacién existante entre las fibras de la - 
stria terminalis con las células de este nücleo. Pur esta causa 
los métodos de degeneraciôn fracasaban a la hora de discor' ir —  
las conexiones de las células de este nücleo. Las recientes téc- 
nicas de au t o rradi ograf i a han permitido estudiar con mayor preci
sion estas conexiones. Estes trabajos han demostrado que la ----
stria terminalis no es 5oTo,como ya se sabla desde hace tiempo, una 
via eferente de là amigdala hacia el hipotâlamo, sino que tam—
abien es una via de retomo.
Estes nücleos envian fibras hacia:
A) Area hipocampal: Las fibras del nücleo propio de la co 
misura anterior proyectan a través de la stria terminalis hacia 
el subiculum ventral (Meiliach y col., 1977).
B) Complejo amigdalino: Tanto el nücleô propio de la comj. 
sura como el nücleo del lecho de la stria terminalis proyectan - 
sus fibras a través de la stria terminalis hacia el nücleo cen—  
tral de la amlgdala (Swanson y col., 1976).
c) Estructuras talâmicas: El nücleo medial de la habénula 
recibe aferencias del nücleo del lecho de la stria terminalis, al 
igual que los nücleos paraventricular y paratenial del tàlamo, - 
via stria medullaris. Los nücleos anteriores del tàlamo reciben 
fibras procedentes del nücleo del lecho de la stria terminalis - 
(Swanson y col, 1976).
D) Area hipotalàmica: A traVés del has medial del cerebro 
anterior la region preéptica del hipotâlamo recibe aferencias — - 
procedentes del nücleo propio de la comisura anterior, mientras 
que los nücleos premamilares las reciben provenientes del nücleo 
del lecho de la stria terminalis (Swanson y col., 1976).
E) Area mesencefàlica: El ârea tegmental ventral recibe - 
fibras, via haz medial del cerebro anterior, procedentes del nü­
cleo propio de la comisura anterior (Swanson y col., 1976;
Meibach y col, 1977). El ârea tegmental dorsal, la sustancia gris 
central y la formacién reticular también reciben fibras del nü­
cleo propio de la comisura anterior (Swanson y col., 1976).
2.4.3.- B: Fibras aferentes.
Las fibras aferentes llegan al septum procedentes de 
otras estructuras del sistema nervioso a través de très caminos 
principales: fornix dorsal y fimbria (Raismem, 1966; Hamilton, - 
1976; Meibach y col., 1977), haz medial del cerebro anterior, —
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(Raisman, 1966; Hamilton, 1976; Swanson y col., 1976) y stria - 
terminalis (Raisman, 1966; Hamilton, 1976; Swanson y col., 1976; 
Afifi y col., 1980), siendo los principales puntos de origen de 
estas fibras la formacion hipocampal, el hipotâlamo y el comple 
jo amigdalino respectivamente, El patron de teniiinaciéri de los 
impulsos de entrada al septum varia segün la fuente de la cual 
provenga la senal. La mayoria de las fibras procedentes del hi­
pocampo i.erminan en sinapsis axodendriticas y rmiy pocas lo ha—  
cen en sinapsis axosomâticas. Por el contrario la mayoria de —  
las sinapsis axosomâticas tienen su origen en el hipotâlamo, —  
(Afifi y col., 1980). En la Tabla 2.2. y en la Fig. 2.15, se —  
muestra 3a distribucién y origen de las fibras aferentes que —  
llegan al ârea septal de acuerdo con los datos que vamos a pre- 
sentar a c ont inuac ién.
1.- Banda diagonal de Broca. Recibe fibras de:
A) Formacion hipocampal: Las âreas CAl del hipocampo a - 
través del Fornix dorsal (Swanson 1976, Hamilton 1976) y las —  
âreas CA3 y CA4 a través de la Fimbria (Hamilton 1976) envian - 
fibras cuyas sinapsis alcanzan las células de la banda diagonal.
B) Complejo amigdalino: El nücleo basolateral y el nücleo 
cortical alcanzan la banda diagonal a través de fibras que con­
fer man la stria terminalis (Swanson y col., 1976).
G) Area hipotalàmica: Las células situadas en el hipotâ­
lamo lateral y en el ârea preéptica envian inforraâcién à las ce 
lulas de la banda diagonal a través del haz medial del cerebro 
anterior ( Swanson y col., 1976).
2.- Septum medial. Recibe fibras de:
A) Area hipocampal: El septum medial fêbibe fibras proco 
denies del hipocampo principalmente del ârea CAl (Swarson y col. 
1975; Afifi, 1980).
B) Complejo amigdalino: El nücleo basai de la amigdala 
envia eferencias al septum medial a través de la stria teimùna- 
lis (Swanson y col., 1976).
c) Area hipotalàmica: Una restringida porcién del ârea - 
preéptica lateral y del ârea hipotalàmica lateral, a la altura 
del nücleo supraéplico envia fibras al septum medial (Swanson y 
col., 1976).
D) Area mesencefàlica: El mesencéfa! o, concretornente la 
sustancia gris central, envia fibras al septum medial, via haz 
medial del cerebro anterior (Hamilton, 1976).
3.- Septum lateral. Recibe fibras de:
A) Area hipocampal: La fuente mejor conocida de aferen—  
cias al septum lateral es el hipocampo y el trabajo de Raisman 
y col., (1966) sugiere que las fibras tienen eu origen en todas 
las âreas del hipocampo (CAl, CA2, CA3 y CA4). Trabajos mâs re- 
cieiites han permitido apreciar que todas las partes del ârea —  
CAl, junto con el subiculum proyectan sus fibras ipsilateralmen 
te, sobre el septum lateral, mostrando ademâs un alto grade- de 
organizacién topogrâfica. En lineas générales puede decirse que 
las neuronas situadas anterodorsalmente en las âreas CAl y GA3, 
junte con las partes dorsales del subiculum proyectan exclusiva 
mente sobre el septum dorsolateral y estas mismas zonas del hi- 
poo impo situadas mâs posteroventraimente proyectan a su vez so­
bre la zona ventrolateral del septum (Swanson y col., 1976; —  
Afifi y CCI., 1980).
B) Complejo amigdalino: Algunas fibras procedentes de la 
amlgdala (nücleo medial y nücleo cortical) tienen su terminasién 
en el septum lateral (Hamilton, 1976) y mâs concretaraente en la 
parte ventral del nücleo lateral, (Swanson y col., 1976).
c) Area hipotalàmica; Algunas fibras del haz medial del 
cerebro anterior procedentes del hipotâlamo lateral alcanzan el
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ârea septal, terminando en septum lateral (Hamilton, 1976).
4.- Nücleos triantgtilar del septum y septqfimbrial: Reciben 
fibras de;
A) Area hipocampal: Los nücleos triangular y septo fim—  
briil reciben a través del fornix aferencias procedentes de las 
âreas CAl y CA3 y del subiculum (Swanson y col., 1976).
5.- Nücleo acumbens. Recibe fibras de:
A) Area hipocampal: El nücleo acumbens recibe aferencias 
procedentes del ârea CAl del hipocampo via fornix (Hamilton 1976)
b ) Complejo amigdalino: Los nücleos medial y cortical de 
la amigdala envian fibras, via stria terminalis al nücleo acum­
bens (Hamilton, 1976).
6.- Nücleo del lecho de la stria terminalis.
A) Area hipocampal: La parte ventral del subiculum pro—  
yecta sobre el nücleo del lecho (Swanson y col., 1976).
B) Complejo amigdalino; La amigdala, a través de la stria 
terminalis constituye la raaydr fuente de aferencias que recibe - 
el nücleo del lecho. Estas proyecciones estan organizadas topo- 
graficamente, de forma que las fibras procedentes de los nücleos 
central, lateral y basolateral terminas en la zona medial del - 
nücleo del lecho, mientrqs que los nücleos medial y cortical.—  
tienen sus terminaciones mas lateralmente y la proyeccién del - 
nücleo basomedial termina en una zona intermedia (Swanson y col. 
1976).
C) Area hipotalàmica: Pinalmente, la regién tuberal del 
hipotâlamo, incluido el nücleo ventromedial tiene proyecciones 
sobre el nücleo del lecho de la stria terminalis (Swanson y —  
col., 1976).
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2.5.- FUNCIONES GONDUCTUALES DEL SEl'TUM
2.5.1.- Introduccién
Las investigaciones sobre las funoionos coi;duc buales 
del septum tiene una historia breve pero plagada de polémicas.
Hasta los anos 60 se consirleraba que el unite inieres 
del septum residia en ser un centre de paso enclavado eri el cir 
cuito de Papez (1937), supuestamente relacionado con las eiriocio 
nos y la conducta afectiva. (Fig. 2.2),
Las escasas investigaciones que estudiaron esta es--
tructura durante los anos 50 generalmente coincidian en dicha - 
interpretacién, describiendo ademas un efecto de rabia septal y 
reacciones de sobresalto incrementadas (Brady y Nauta, 1953; —  
1955), asi como una adquisicién mâs râpida de la respuesta de - 
evitacién en la caja de vaiven en los animales con lésion sep—  
tal (King, 1958).
A comienzos de los 60 McOleary (1961) teniendo en --
cuenta observaciones electrofisiolégicas y conductuales realiza 
das anteriormente sugiere que el area septal podria ejercer una 
importante influencia inhibitoria general sobre funciones auto- 
némicas asf como sobre el comportamiento. El déficit que encon- 
tré en la conducta de evitaci6n pasiva, y que atribuyé a una al 
teracién en la capacidad para inhibir la respuesta, no resulta- 
ba compatible con las consideraciones tradicionales.
Desde entonces hasta ahora se han publicado numérosos 
trabajos expérimentales e interpretaciones teéricas sobre el pà 
pel desempefîado por el area septal en el comportamiento. A con­
tinuas ién vamos a tratar de resumir brevemente los datos obteni 
dos en diferentes tipos de pruebas conductuales. De estas con—  
clusiones se han eliminado las referencias bibliogrâflcas con - 
el fin de agilizar la exposicién. Dichas referencias bibliogrâ- 
ficas se presentan en las tablas que acompanan al texto.
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2.5.2.- Comportamiento defonsivo y reacciones al castigo.
1.- Caja de dos compartimentos.
En general tras la lesién sep tel se observa una lacilj. 
tacién en la adquisicion de la respuesta do evitaciéa activa, - 
un aumento de la actividad entre enbayos y una disminucion de —  
las respuestas de paralizacién. Este efecto facilitador se mani- 
fiesta a partir del quinto d£a posoporatorio. Solo en dos casos 
se ha encontrado un retraso en la adquisicién, habiéndose utili- 
zado en une de ellos una descarga de tipo intermitente. En el —  
otro caso, el compar timer, to seguro era mu y d 1st into de 1 qu : se - 
acababa de abandor.ar, (Tabla 2.3).
2.- Evitacién pasiva.
En general los animales con lesiones septales adquie—
ren mâs d ificilmente que los contrôles una respuesta de évita---
cién pas:iva, dando un mayor numéro de respuestas que los contrô­
les, si Irien el hecho de proporcionarles claves extern,as facili­
ta el condicionamicnto, igualândolas a los contrôles. El efecto 
del castigo parece ser menor, por lo que una explicacién de es—  
tos resultados hace referenda a una disminucién del miedo. (Ta­
bla 2.4).
3«- Evitacién de Sidman.
En esta tarea los datos indican que los animales septa 
les son mâs eflcient.es, si bien, en un ti-abajo, realiz,ado con ga 
tos, se ha obtenido un resultado distinto. (Tabla 2.5).
4.- Caja de una sola direccién.
Los resultados tradicionales se fiai an, en general, un - 
deterioro en la adquisicién de la, respuesta de evitacién. Este - 
détériore podria estar relacionado con el manejo de los animales 
durante la prueba (Tabla 2.6),
5.- Supresién condicionada de la respuesta.
En general los resultados tradicionales apuntan hacia
■r/
una menor supresién de la respuesta, si bien algunos trabajos —  
mâs recientes serialan que este efecto podria no ser sistemâtico. 
(Tabla 2.7).
6.- Respuesta emocional condicionada y condicionamiento de 
la respuesta de la membrana nictitante. (RWIN).
En general se ha observado una menor paralizacién y —  
una menor cantidad de defecaciones. La Icsién septal no afecta a 
la adquisicién de la RMN en conejos (Tabla 2.8).
7.- Indefensién aprendida.
La lesién septal élimina la inliibicién de la respuesta 
debida a la indefensién (Tabla 2.9).
8.- Aversién al sabor.
La lesién septal no parece afectar al aprendizajc de - 
la aversién al sabor. En un caso se serial a una facili i acién, que 
podria ser debida a la existencia de una lesién extensa que afeç 
taria a estructuras adyacentea (Tabla 2.10).
9.- Qtraa pruebas.
La lesién septal dificulta el aprendizaje de la res--
puesta de evitacién en laberintos, en los que hay que discrimi—  
nar la zona segura. También se ha observado una disminucion de - 
los umbrales de reactividad a la descarga en animales jévenes, y 
un aumento en la reactividad que disminuye con el manejo diario. 
(Tabla 2.11).
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2.5.3.- Condici onatniento opérante con reforzamiento apetitivo.
1.- Laberintos, corredores y tareas de discriminacion.
En general la ejecucion de los animales septales es —  
peor en l.areas que impi jean una discriminacion suce si va o una in 
versién de la respuesta. Cuando se trata de una tarea de discri­
minacion simultânea el efecto no es sistcmàtico. También se ha - 
encontrado una menor alternancia espontânea junto con una mayor 
preferencia de posicion, y también se ha observado una mayor ve- 
locidad de carrera (Tabla 2.12).
2.- Programas de razon.
Se ha encontrado una mayor tasa. de respuestas, y en ge 
neral una mayor resistencia a la extincion (Tabla 2.13).
3.- Programas de intervalo.
La ejecucion de los animales sept aies se caracteriza - 
por alcauzar una mayor tasa de respuestas, respondiendo incluso 
en los programas de IF tras el reforzamiento. Por esta razon tar 
dan mas en alcanzar una ejecucién tfpica de un programa IF con - 
su feston caracteristico. En programas MULT. IV-IV se ha encon—  
trado igual cantidad de contraste conductual en el components —  
inalterado (Tabla 2.14).
4.- Programas RDB y otros programas.
La ejecucién de los animales septales bajo las contin­
ge n cias de un programa de ref orzamiento cliferencial de tasas Ea- 
jas (RDB) se caracteriza por el gran numéro de respueeitas que —  
dan las septales, lo que les lleva a obtener pocos relüerzos. Es 
th conducta parece deberse no a un aumento de la respuesta pers£ 
verativa sino a un mayor n.Wero de respuesta anticipatorias, de­
bido quizas a que los animales lesionador. estan hipermotivados - 
por el refuerzo.
Estas diferencias pueden desr'parecer si al principle - 
del entrenamiento se proporciona a los animales una cleive lumin£ 
sa, que posteriormente se ira desvaneciendo. También parece ver­
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se dificultado el entrenamiento de omisién. Los datos que se pO 
seen sobre el efecto de la lesién en la. extincién tras el refor 
zamiento positive son contradictorias, aunqun una gran parte de 
ellos indican que los animales septales son mâs resistentes a - 
la extincién (Tabla 2.15).
2.5.4.- Actividad general y otras conductas.
1.- Conducta explorâtoria, actividad y habituacién.
Los resultados son contradictories, Asi, poi- ejemplo 
en el campo abierto unos autores han senalado una disidnucién - 
de la conducta explorât oria, mientras que otros encuer i.ran un - 
aumento. También se han encontrado resultados contradictorios - 
en la rueda de actividad (donde en general son menos sctivos) o 
en la exploracién de un laberinto (donde suelen mostrarse mâs - 
activos).
Algunos aut ore s han encontrado una habituacién mris râ 
pida mientras que otros no encuentran diferencias en la habitua 
cién; por otra parte en los animales septales no aparece el fe- 
némeno de la inhibicién latente. Es posible que estas diferen—  
cias encontradas entre los resultados de distintos autores pue- 
da deberse a las condiciones de la situacién y al-grade de fami- 
liaridad de los animales con la prueba. También el tipo de le—  
sién podria contribuir a estos resultado, ya que la lesién de - 
las columnas del fornix parece afectar a la actividad explorato. 
ria (Tabla 2.16).
2.- Conductaa de agrèsién y dominancia.
En diverses trabajos se ha detectado, asociado con la 
lesién, el llamado slndrome de rabia septal (SRS), si bien su - 
aparicién no es sistemâtica tras la lésion. En cualquier caso, 
en general, pue de hablarse de un aumento en react ividad de los 
animales septales. Por lo que se refiere a las conductas de do­
minancia y sumisién, la lesién septal disminuye la dominancia - 
de los animales dominantes, y no afecta a la conducta de los djo
ilO
minados. En relacion con la agresion interespecifica ésta se ve  
aujnentada tras la lesion, aunque algnnos resultados son ccntra- 
dictorios, si bien la zona lesionada porocc jugar un papel itn—  
portante. También la lesién septal puede provocar conductar ma- 
teî-nas aberrantes (Tabla 2.17).
3 .- Conductas de ingestién de agua, y cornida y tenriorrogula
cién.
Un hecho bien establecido tras la lésion septal es la 
aparicién de hiperdipsia. Algunos aut01es han observado también 
una hiperfagia, mientras que otros no han encontrado i neremen—  
tos en el consumo de agua salada o dulce fronts al agna insipi­
de. Sin embargo los animales septales beben menos cantidad de - 
agua con quinina. La i.esién no produce alteraciones en la capa­
cidad termorregulatoria de los animales (Tabla 2.18).
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3.- MET0D03.
3.1.- SUJETOS.
Memos estudiado el efecto de la lesidn septal en la
rata como sujeto experimental, per ser ésta ima de las espe---
cies preferidas en este tipo de trabajo, lo que origina que —  
una gran parte de les dates disponibles en la actualidad se re 
fieren a trabajos realizados utilizando esta especie animal, 
Otra razôn, importante es la existencia de diverses atlas este^  
reotàxices de su cerebro que facilitan la rdpida y fiable loca 
lizacidn de las estructuras a estudiar.
La rata blanca de raza Wistar empleada per nosotros 
es un animal que se cria facilmente en laboratorio, lo cual —  
permite un control riguroso de las caracterlsticas genêticas - 
y ambientales de los sujetos y en consecuoncia es posible dis- 
poner de grupes bastante homogèneos, en cuanto a edad, condi—  
clones de estabulaciên, alimentacién, limpieza, temperatura am 
biente, etc. Tedos nuestres grupes se formaron cen ratas macho 
nacidas en nuestro laboratorio. Los animales al comienzo de —  
los éxperiraentos tenlan alrededor de los 3 meses de edad y un 
peso promedio de 320 gramoe.
Con estos animales se formaron sucesivamente grupes 
que se asignaron a las distintas series expérimentales. En ca- 
da serie la mitad de los sujetos pasaron a formar parte del —  
grupo experimental y se les lesionô el drea septal. La otra mi 
tad de los sujetos fue utilizada como grupo de control operado. 
A estas series expérimentales las denominamos series septales. 
Con cada una de las distintas series septales se trataba de ob 
servar los efectos de la lesidn septal sobre un problems con—  
creto, objeto de nuestro estudio. Las disbintas series septa—  
les iban seguidas de un numéro de orden (por ejemplo, serie —  
septal 9» serie septal 11, etc.), con el fi n de identificar —  
posteriormente los problemas estudiados y los procedimientos -
8 j
seguidos. El numéro total de animales utilizados por nosotros 
a lo largo de las difcrentes series fue do 153 sujetos. Sin em 
bargo, por diversas causas, no todos los sujetos ban podido —  
ser finalmente estudiados, ya que algunos animales mûrieron co 
mo consecuencia de la operacidn, durante la realizacidn de los 
experimentos. Otros animales tuvieron qae ser rechazados tras 
la observacion histologica del tejido lesionado. Firialmente, - 
otros animales se emplearon para la reallzacidn de estudios pi 
lotos previos al comienzo de la serie. El numéro final de ani­
males estudiados viene indicado en el apartado de result idos - 
correspond lent es a, cada serie.
8ii
3.2.- APARATOS
3.2.1.- Ca.ja de Skinner.
La caja de SKINNER es uno de I or aparatos destinados 
al estudio del comportamiento que mas popularidad ha alcanzado
despues de una serie de tràbajos realizados por Burrus P. ---
Skinner, durante la dêcada de los aiios 30 y que recogiê exten- 
samente en su libro "La conducts de los organismos" (1938).
La caja de Skinner utilizada por nosotros, de la ca­
sa Scientific Prototype, tiene 25 cm. de largo, 22 cm. de fon­
de y 18 cm. de alto. La pared frontal es de metacrilako trans­
parente y permite la observacidn del animal. La palanca estâ - 
situada a 5 cm. del suelo en el centre de una de una de las pa 
redes latérales y 2 cm. mâs abajo y 2'5 cm. a la izquierda de 
la palanca se encuentra el comedero. (Pig. 3.1).
La palanca de la caja de Skinncr es graduable, pero 
nosotros hemos utilizado una fuerza minima de 15 gramos para - 
accionar el micro interrupt or. Este circuito esté, conectado al 
equipo de programaciôn, por lo que las respuestas del animal - 
pueden ser registradas en contadores y accionar los distintos 
element os del sistema operative ( tempori zadores, relés, comedje 
ro, etc.).
El sistema puede prepararse para que de acuerdo con 
el programs de reforzamiento elegido proporcione de forma auto 
mât ica comida al animal. Se utilizaba como alimento bolitas de 
pienso de la casa Campden, de 45 mg. cada una. Los contadores 
automâticos con que cuenta el equipo permiken medir la tasa de 
respuestas de presién de palanca.
Pue utilizada en la serie sep tel 14 para estudiar - 
las pausas en la ejecucién de un programa de Razon Pija 20. A 
dicha pinreba la denominaremos, para abreviar, RF20.
3.2.2.- Campo abierto.
La prueba de campo abierto fue tdeada por Calvin S,
d .
Hall (1934). Este au+or, durante los anos 30, puso a punto una 
coiidioion experimental conocida como campo abierto, con el fin 
de estudiar la conducta emocional.
El campo abierto utilisado por' nosotros consistio en 
un reciiito circular, descubierto, de 100 cms. de diàmetro, con 
una pari;d de 50 crns. de aitura, e iluniirindo mediante un foco - 
central de 100 W. situado a una aitura de GO ■ cms. dfl suelo. 
En la zona central del suelo del campo, la iluminacidn es de - 
900 lux.
El suelo del campo abierto présenta unas divisiones 
arbitrarias y de dimensiones équivalentes, que permiten contar 
el numei'o de veces que el animal ha ocupado cada una de las di 
visiones. Las divisiones estan dispuestas en circules concén—  
trices que el animal puede explorar libremente. (Pig. 3.2).
Fue utilizado en las series septal 9, septal 11, —  
septal 32 y septal 13, para estudiar la ta.sa de deambulacidn y 
de defecaciôn. A la prueba que utilisa es l e aparato denotninydo 
Campe Abierto, la representaremos con las siglas CAS.
3 .2 .3 .- Ca.ja de dos compartimentes.
Solomon y Wynne (1953), siguiendo los trabajos de —  
Warner (1932), popularizaron un procedimiento consistante en - 
entrenar a unos perros a evitar descargas cléctricas en las pa 
tas, saltando una pequeha barrera que separaba dos compartimen 
tes. de un, rçcinto experimental. Este .procedimiento se ha çon—  
vertido en una de las técnicas habituaiss on el estudio de la 
conducta de evitacidn activa.
La caja de doe ccmparfclmen^ S (Sîhuttlc-bcïjutilizada por noso—  
tros, esta fabricada por la casa LETICA y consiste en un l'ecin 
to rectangular de 50 cm. de largo, por 25 de fondo y 28 cm, de 
alto, con la pared anterior transparente. El suelo de la sajg., 
està formado por varillas metàlicas que, conectadas a un pro—  
gramador, permiten la presentaci6n de desfvrgas electrJcas. En 
la caja pueden presentarse también estimulos luminosos (en la
g[j
parte superior de las dos paredes latérales) y/o auditives.
El animal al pasar de un compartimente a otro acoio- 
na un micro interrupter y mediante esta conducta, que puede —  
ser registrada en contadores, se puede interrumpir la présenta 
ciôn de les estimulos (descarga, luz, o sonide) que esten pré­
sentes on ese memento. (Fig. 3.3.).
Fue utilizada en las series septal 9, septal 12, sep 
tal 13 y septal 16, para estudiar la conducta de evitaciôn, —  
per le que a la prueba que utiliza este aparato la denominare- 
mos CEV.
3.2.4 .- Ca.ja para medida de la Re spue s ta Emocional Condicional 
(REC).
Los experimentos de Hunt y col., (1953), mostraron - 
que se puede establecer una respuesta emocional condicionada - 
(REC), mediante un procedimiento de condicionamiento cldsico y 
que la defecaciôn puede ser un buen lndie« del grado de adqui- 
siciôn de dicha REC.
Para esta prueba se utilizô una caja, construida por 
nosotros, de 20 X 20 cms. de base y paredes de 30 cms. de altu 
ra. Las paredes son de metacrilato transparente y el suelo es- 
td. formado por varillas metdlicas que conectadas a un programa 
dor, permiten la presentaciôn de descargas elôctricas previa-- 
mente programadas. La caja estd iluminada on la parte superior 
por una bombilla de 100 watios (Pig. 3.4).
Fue utilizada en la serie septal 9 para fcener un in­
dice compleraentario de respuesta emocional. A la prueba que —  
utiliza esta caja la denominamos REC.
3 .2.5.- Caja de salto;
La caja de salto es un recinto cuadrado construido — 
por nosotros con las mismas caracteriskic is que el aparato des 
crito por Grossen y Kelley (1972). Tiene unas dimensiones de - 
150 XI50 cm. de planta por 60 cm. de altun. El suelo de la ca 
ja estd formado por varillas metdlicas riuc conectadu; a un pro
8.;
gramador permiten la presenbacién de dercurgas eléctiicar.
La plataforma central es cuadi’ada (76 X 76) , su sue­
lo es también de madera y estd situado a jgual aitura que el - 
de la plataforma lateral. Cuando ambas pl;.taformas, lateral y 
central, ostan colocadas, el pasillo que forman en el fondo de 
la caja de salto, tiene una anchura de 26 cm. (Fig. j.5).
Fue utilizada en la serie seplfi.l 11 para niedir res- 
puestas de carrera por la parrilla y de selto a la plataforma 
lateral o central. A la prueba, que utili este aparato la he~ 
mos denominado CSA.
3.2.6.- Aparato Estereotdxico.
El aparato estereotdxico ideado por Horsely y Clarck
en 1908, fue disenado para permitir llevar a cabo con preci---
sion la localizaciôn de estructuras subcorticales del sistema 
nervioso central. El aparato estereotdxico permite la coloca—  
cion précisa de electrodes y cdnulas en dteas concre tas del cje 
rebto, tomando como punto de referenda 1res ejes de coordena- 
das ( A: anterioridad, II: aitura, L: lateralidad), de acuerdo 
con las especificaciones de los atlas estereotàxicos del cere- 
bro. Para fijar las coordenadas, hemos consuitado diverses at­
las (Krieg, 1954; Kbnig y Klippel, 1963; Albe-Fessard y col., 
1966; Skinner, 1971) y hemos efectuado p rue bas prévins n la --- 
realizaciôn de las series, para fijar las coordinadar: définit! 
vas. El aparato utilizado por nosotros era de la casa: Le —  
Precision Cinématographique, Paris, adaptado para la rata (Fig 
3.6). Fue utilizado en todas las series.
3 .2 .7 .“ Otrog aparatos.
Aderaâs de los ya citados, se utiiizaron en todas las 
series un electrocoagulador para la produceiôn de lesion elec- 
trolitica, fabricado en el departamento de instrumenticiôn, —  
del Institute Marey de Paris, una fresa de dentista do Ja casa 
Dentalwerk, un aparato de la casa Scientilic Research Instrument;
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para botnbear aire a los pulmones y permitir la respirasi6n ar­
tificial del animal durante la operaciôn en aquellos casos on 
que se producian slntôiras de asfixia, un microtoiro de congela- 
cion y diverses accesorios coraplementarios para la preparaciôn 
y tincion de los cortes de tejido cerebral.
Para la serie septal 14 también utilizamos un graba 
dor analôgico de cuatro canales de la casa TEAC, un poligrafo 
de cuatro canales de la casa Grass y un ordenador PDP-11, de - 
la casa Digital.
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3 .3.- PROCEDIMIENTO
3.3.3 .- Método de lesiôn.
1.- Introducciôn.
Las lesxones localizadas y espocificas del sistema - 
nei^rioso central, constituyeron el primer método de estudio de 
las funciones del cerebro y han proporcionado la mayor parte - 
de la informasién que se posee sobre el napel de las diversas 
estructuras neurales en el comportamiento. El método ic la le- 
sién continua siendo una herramienta impinscindible c i ps.icofi 
siologla. (Thompson y col., 1966).
Las técnicas de lesién pueden igruparse en ties ti—  
pos générales: 1) transecciôn de la espina dorsal. 2) ablacién 
de la corteza cerebral y 3) lesiones cereJrales profundas . Por 
la nai;uT‘aleza de la estructura estudiada, septum, la técni- 
ca a emplear requiers efectuar lesiones corebraies piofundas, 
lo cual implica el uso de técnicas esterotdxicas. Dencro de es 
tas técnicas estereotéxicas cabe sehalar que se han desarrolla 
do técnicas para produoir lesiones de dos tipos: réversibles e 
irréversibles.
Las técnicas de lesiones réversibles implican el uso 
de procedimientos para produoir una inactivacién temporal de - 
las estructuras neuronales como resultado de un trauma quimico 
o mecfi.nico (empleandq bien drpgas, o , bien técnicas priogénicas) 
de accién temporal conocida. En muchos casos esta técnica re—  
quiere implanter pequehas célnulas en el cr'meo con el fin de - 
inyectar en el momento adecuado substancias de accién conocida 
como bloqueadores o activadores de la estructura en cuestién.
La produceién de lesiones irréversibles supono el em 
pleo de electrodes monopolares o bipolaros y existen dos proce 
dimientos générales para produoir la destr-uccién del tejido:
1) electrolitico y 2) de alta frecuencia. En el procclirniento 
electrolltico (que es eJ seguido en el présenté trabajo), se -
s 2
Utiliza una fuente de corriente continua capaz de suministrar 
varios miliamperios; en este caso la des truccion del tejido se 
produce por electrolisis.
En el segundo procedimiento (lésion por alta frecuen
cia) , se emplea un aparato quirurgico capaz de cauterizar y la
destruccién del tejido se realiza a travos del calor geaerado 
por el paso de la corriente de alta frecuencia.
A continuacion describiremos las condiciones y ni ma 
terial utilizado para causar las lesiones de los ndcleos en es 
tudio.
2 , ~  Asepsia.
ïoda lesién requiers la utilizacién de técnicas de - 
asepsia. Aunque las infecciones pueden ser controladas con an- 
tibiéticos, la lesién puede resultar aumentada o alterada de - 
forma no contrôlable s in el empleo de técnicas de asepsia.
La rata, como cspccie, es un •mimai muy rc :listante
a las infecciones por lo que basta con dosinfectar pieviamente 
a la operacién el ârea operatoria y el aparato estereotaxico — 
con cualquier desinfectante de los empleados en la limpieza do 
méstica. El instrumental debe de estar limpio y mantenerse en
una disolucién de armil al lj5 durante el tiempo de la opera---
cién, a excepcién del bisturi para que no se oxide la ho ja,. El 
bisturl debe desinfectarse y secarse cada vez que se use. El - 
resto del instrumental debe escurrirse antes de apiicarlo so—  
bre la herida. Es conveniente utilizer al god on este'ril y suero 
fisiolégico durante la operacién y esterilizar en agua hirvien 
do jeringas y agujas hipodérmicas.
El cierre de la herida cutAnea no présenta en general 
problenms de infeccién, aunque preventivnmente se puede utili- 
zar suifanilamida micronizda (pental) sobre la herida ya cosi- 
da, despué s de haberla lavado con suero fisiolégico ;/ aplicado 
una pincelada de una solucién al 2 ^ de üibromo hidroximercuri- 
reaorcinftaleina sédica (Mercromina).
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3.- Anestesia.
Se empleo como anestésico genci il pentobarbital aédi— 
C O  (Nembutal) disuelto eri suero fisiologieo al 1^. A < sta diso- 
lucion se le aiiadîa sulfato de atropina d 1 auelta al 0,001^ con 
el fin do evitar la aparici6n de mucosided x; que pudi'-ran difi- 
cultar la respiracion. Las dosis anestési.cas fueron 5b mgs. de 
Nembutal por kilo de peso,administrado por inyeccién nntraperi— 
toneal.
Como anestésico local, en los casos on que I'uc n<>cesa 
rio por resultar la anestesia demasiado 1 igera, se utilizé Lin­
eal na al ?'% aplicada di t nctamente sobre la be rida.
4.- Montaje estereotdxico.
En primer lugar se establecié la vertical id id de I e je 
del porta-electrodes y la verticalidad del electrodo, estsble—  
ciéndose a continuacién cl cero estereot;j,x ico. Despué:: se proce 
dio al montaje del animal en el aparato fsbereotâxico. Esta ope 
racién consiste en sujetar a la rata con las barras estereotdxi.
cas, situando las puntas de cada una de ellas en los meatos ---
auditives del animal. (Pig. 3.6).
El montaje correcto del animal asegura la fntura loca 
lizacion s in errores de la estructura elegida. Por es'.a razôn, 
una vez dejado el créneo al descubierto, se comprobabi que el - 
animal estaba bien montado haciendo descender el elect.rodo en - 
una posicién de anterioridad cero y lateralidad cero. Si el ani 
mal estaba montado correctamente al bajar el electrodo, la pun- 
ta de éste debia quedar situada sobre el punto lambda do sutura 
6sea del crâneo.
5.- Electrodos.
Para produoir la lesién electroLftica, se han emplea- 
do electrodes metâlicos aislados y bami:. idos, excepto on La —  
punta y extremo superior. La punta se hi: o mediante una pequona
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muela controlando su forma y tamano con el microscopio. La pun— 
ta ernpleada tenla un grosor de 0,5 mm.
6.- Localizacién de las estructuras.
Se tomé como base para la localizacién del septum el 
at]as estereotâcico de Albe-Fessard y col,, (1966) y se realiza 
ron pruebas para ajustar las coordenadas existentes en el atlas.
Las coordenadas finalmente eleràdas para lesitmar el 
septum precomisural fueron:
Anterioridad: 8 ’5
Lat e ralidad: 0'5
Aitura: 6*2
Estas coordenadas se tomaban a partir del cero estereo
tâxico.
7.“ Operacién quirurgica.
Una vez montado el animal se piacticécon el bisturl - 
una inc isién longitudinal de unos 15 mm. a través de la piel —  
del crdneo, siguiendo la llnea media , de forma que quedaran vi 
sibles en la herida, después de separar los mdsculos y aponeuro 
sis mediante una legra, los puntos de sutura ésea bregma y lamb 
da. Se comprobé que el animal estaba bien montado, de la forma 
en que acabamos de indicar. Después se buscaron las coordenadas 
de los dos puntos por donde deblan pasar los electrodes de coa- 
gulacién para alcanzar las estructuras elegidas; se marcaron di 
chos punto s y se trépané el crâneo por mcdio de un tomo y una 
fresa de dentista, dejando al descubierto un ârea que abarcaba 
los dos puntos sefialados. La trepanacién con la fresa llegaba - 
hasta la tabla interna sin pasar de ella para no danar cl cor—  
tex cerebral. La tabla interna se quitaba con unas pinzas cur—  
vas y finas, dejando la duramadre al descubierto. La herida se 
iba limpiando con un algodon estéril humedecido con suero fisio 
légico tantas veces como era necesario. Une. vez realizado el —  
orificio de trépane se comprobé si el electrodo pasaba bien por
Si)
é I sin desviarso, y si ''ru. asi, se bajabu, 1 electrodo situando 
ia punta de acuerdo con las coordenadas do la estructura elegi­
da. Dado que la lesion era bilateral se T'oulizaron do: ba.jadas,
verd,icales, tomando todas las precaucionos necesarias para no - 
:itravesar el seno venoso. lîecha la coaguJ toién se retiré y lim- 
p i o el electrodo, se ob'uro el agujero con espongostaa film y - 
se lavaron bien los al rod ed ore s de la liernii. Finalmente so co- 
s -i 6 la piel con agraf e s .
8.- Lesién electrolitica.
Se hizo pasar u, través del electrodo una corriente —  
eléctrica de 1*5 mA, précédente de una fuente de alimontaci 6n - 
de corriente continua. El tiempo durante el cual se produjo la 
electrolisis del tejido fue 30 segundos.
Todos los suJetos expérimentales recibieron este tra- 
tn.i'iiento. Los sujet os asignados a los grupos de control fueron 
pseudooperados, es decii', recibieron el niismo tratami.o ko que - 
los animales expérimentales excluida la lesién: anestesia, mon­
taje en el aparato este neotdxico y operacién quirurgica, con ba 
Jada de los electrodos durante el mismo periodo de tic'mpo que - 
1ns animales expérimentales pero sin acciouar el coagnlador, —  
con el fin de dejar intac ta en este grupo J.a estructura objeto 
de nuestro estudio.
9.- Histologia.
Una vez finalizada la experimentacién con coda serie, 
se procedié a realizar cl correspondientc control hisKolégico - 
de los animales lesionados, es decir, se pasé a comprobar si la 
estructura que se deb.ia baber lesionado babla resultado realmen 
te dan ad a y cuanto se c x l.cndia la lesién. le ro antes de que un 
tejido cerebral pueda ser cortado en secciones delgadi.s y s orne- 
t id o a un examen histoléc,ico, debe f i jarse y endurecersc. Con - 
esta finalidad loS animales expérimentales so perfundie ron con 
una solucién de formol ueutro al 10^ por .myecciôn ini.ruesrdiu,- 
ca.
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Después de la perfusién se séparé la cabeza, se retj. 
ré la piel y se extrajo el cerebro roiopiendo el crâneo en peque 
nos trozos, con una pinza de gubia, sumergiéndolo en formol neu 
tro al 10#, durante un plazo de una semana como minime, a fin - 
de endurecer el tejido.
Cuando el cerebro estaba suficieutemente endurecido, 
se pasé a obtener la parte del cerebro que contenla li lesién. 
Para poder efectuar los cortes de la region supuestamente lesio 
nada, sin danar las âreas que se deblan do estudiar, se obtuvo 
un bloque de cerebro cortando las superficies situada;; medio —  
centImentro por delante y medio centimetre por detrâs del ;lrea 
a estudiar. Los pianos de corte eran paralelos a la trayectoria 
del electrodo, de acuerdo con el piano de corte que correspon—  
dla a nuestro aparato estereotâxico. Después se colocé el teji-*- 
do sobre el microtomo, se congelé con nieve carbénicn, obteni- 
da por expansién de COj , a alta presién y se realizaron cortes 
sucesivos de 100 micras de espesfor, que abarcaban la lésion y - 
estructuras intactes anteriores y posteriores.
Estos cortes fueron montados con gelâtina sobre porta 
objetos y se tiRë ron con el método de Nissl a la tionina, que 
es el mâs adecuado para este tipo de estudios, debido a que es­
te método de tincién permite identificar al microscopio las es­
tructuras nucleares en el cerebro.
Una vez teRido el tejido con una solucién de tionina 
al 1#, se diferencié el tejido mediante inmersién, primero en - 
una solucién de agua y âcido acético y después en alcohol y âci 
do acético.
Finalmente el tejido se deshidrâté por inmersién en - 
varios alcoholes, seclarificé con xilol y se colocé cl cubre—  
portaobjetos con bâlsamo del Canada, operacién tras la cual los 
cortes quedaban listes para rotulacion, alrnacenamiento y estu—  
dio posterior.
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10.- Estudio de la lesién.
El septum lateral^que ha sido la estructura preferen- 
teriiente estudiada por nosotros, se ext.iendo en la rat s. on una - 
longitud aprozimada de 3 mm. segun el atlas de Krieg .1954), -
(abarcaria en este atlas desde el piano 9820 al 6790). En la —  
Pig. 3.7, se muestra el diagrama de la regién lesionaba. Cada - 
triângulo représenta un corte histolégico de 100 micras. Las —  
fléchas senalan en micras la separacién existante entre los dis 
tintos cortes. El sombr^ado indica la région estudiada. El seg­
mente abarca la extension compléta de la zona septum Lateral.
La letra C, senala el piano 9820 correspondiente al atla de -—  
Krieg y la letra D, sehala el piano 6790.
Cuando los cortes estaban listes para su e:.;tudio se
pasé a proyectarlos ampliados 20 veces sobre una superficie ---
blanca do forma que podian apreciarse los efectos de La lesién. 
Este resultado se dibujaba sobre hojas adicionales (Figs. 3.8 y 
3.9 en las que se indicaba comienzo y final de la lesién, las - 
estructuras dafiadas y la magnitud de la lesién. En caso de duda 
acerca . dbe la existencia o no de lesién en alguna estructura, 
se recurrla a la observacién detenida en el microscopio binocu­
lar, y se haclan constar dichos resulted os en el dibu.jo, as! co 
mo en el apartado de obscrvaciones. Después sobre una hoja de - 
protocole como la de la Figura 3.10 se transeribian los résulta 
dos de la inspeccién visual anterior, estimando, corte a corte, 
la magnitud del tejido danado en cada una de las siguientes es­
tructuras; septum lateral, septum medial, nücleo triangular, nu 
cleo septofimbrial y nucleo acumbens. La estimacién indicaba si 
en dicho corte la magnitud de la lesién era inferior n un 30#, 
se situaba entre un 30 y 70#, estaba comprendida entre el 71 y 
el 100#, o era inexistonte, También se hac fa constar ! a existen 
cia o inexistencia de lesién en estructura;; préximas e, las arri 
ba mencionadas, taies como la banda diagonn.1 de Broca, la comi- 
sura anterior, la stria terminalis, el cuerpo calloso y demas - 
estructuras adyacentes al septum y que pudieranhaber resultado
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dafiadas. Como el tamafio de la estructura no es el mismo en t o ~  
dos los cortes, se évalué el ârea de cada estructura (Fig. 3.11) 
a lo largo cada uno de les quince certes correspondientes a les 
Figs. 3.6 y 3.9. Estos valores asignados a cada una de las es—  
tructuras en cada uno de los certes, as! como la ostiiiacién de 
la lesién, permitia evnlunr el tamano de la. lesién, expreaado en 
tynto por ciento de estructura lesionada, los resultados de es­
te câlculo se contrastaban con los de otro observador indepen— ; 
diente, y experimentadc, a fin de reducir los posiblen errores 
en la estimacién.
Para el estudio de las lesiones, ademâs del atlas de 
Krieg ya eitado, también se han tenido en cuenta el do Albe- - 
Pessard y col., (1966) y el de Skinner (1971). Las figuras 3.12 
y 3.13, nos rauestran ejeraplos histolégicos del tipo de lesiones 
producidas en uno de los animales expérimentales (Fig. 3.12) y 
la estructura, en su estado normal, sin daho alguno, en uno de 
los animales contrôles (Fig.3.13).
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3-3.2.- Pruebas conduc t uales.
1.- Operaciones basions.
Las operaciones bâsicas seguidas en todas l;:s series 
se pueden agrupar en cinco grandes apart ad os que cronolo'gicamen 
te son los siguientes;
1) Aislamiento, marcaje y control de peso de los animales,
2) pruebas conductuales preoperatorias, 3) lesién y recup£ 
racién posoperatoria, 4) pruebas conductuales posopero.torias,
5) perfusién y operacionos histolégicas.
Las pruebas conductuales utilizadas (aunque no todas 
las series pasaban por todas las pruebas), fueron cinco, de las 
cuales cuatro requerian el uso de equipo automâtico: Caja de —  
dos compartimentos, caja de salto, caja para el estudio de la - 
Respuesta Emocional Condicionada y Caja de Skinner, con un pro— 
grama de Razén Fija 20. La prueba restante, llamada do Campo —  
Abierto, es una prueba de observacién.
2.- Prueba campo abierto (CAB)
Las ratas reaccionan a un estlinulo nuevo, potencial—  
mente peligroso, dan do respucstas de parai i.zac ién. Esta re accién 
tiene un claro valor adaptative ya que la inmovilizacién reduce 
la probabilidad de que sean detectadas por un posible predador. 
La paralizacién puede ser elicitada por numerosos estimulos, pe
ro obv lamente present ara venta jas toda prueba, o situaoién am---
bientai estimulante que permita cuantificar de modo fiable la - 
actividad. La prueba de campo abierto ofrece una buena solucién, 
Dicha prueba consiste en colocar al animal en una caja bien tlu 
minada y de un tamano considerablemente mayor al de su jaula, - 
con el fin de observarle y cuantificar la actividad que desarro 
lie. Cuando se coloca a un animal en arnbiente nuevo s - inicia - 
una actividad exploratoria. Al mismo tiempo esta actividad ex-- 
ploratoria se opone al miedo evocado por las propied.a les de la
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situacién. Estas dos tendencias antagénica:; tienen diferonl.es -
evoluciones temporales. Por esta razén a posar de la disminu---
cién del miedo, la deambulacién se reduce liacia el final de la 
primera sesién y en las sesiones siguientes. Una adecuada expr^ 
sién de la disminuoién del miedo es la exploracién de las âreas 
internas del campo abierto que tiende a aumentar progresivamen- 
te de sesién en sesién. (Santacana y col., 1972). Por otra parte 
la defecacién se relaciona mâs directamenle con la reactividad 
emocional. Se ha demostrado la existencia de una correlacion po 
sitiva entre la exploracién de las âreas internas del campo —  
abierto y el nümero de defecaciones en dicha situacién. La rela 
cién entre la exploracién de las âreas extemas y la defecacio­
nes es mâs c ont rove rt i da, si bien, en general se considéra que
los animales que deambulan menos y defecan mâs en el campo ----
abierto son mâs emotivos que los que muestran alta tasa de deam 
bu]acién y poca defecacién. Igualmente un mayor tiempo de para­
lizacién y la deambulacién en contacte con las paredes se con si. 
dera un indice de mayor reactividad emocional que la ausencia - 
de para]izacién y la exploracién de las âreas internas.
En cualquier caso, y al margen de las controvorsias - 
teéricas que dicha prueba ha suscitado a la }iora de interpretar 
esos resultados, nosotros hemos utilizado dicha prueba para co- 
nocer la reactividad emocional de los animales (ya que esta es 
una posible variable a conocer y controlar cuando se utiliza —  
después estimulacién aversiva).
El procedimiento seguido consiste en depositar al an^ 
mal junto a la pared del aparato y observar su conducta durante 
très minutes. Se contabiliza como respuesta de deambulacién ex­
terna (DE), êadà véz que dl ànèmâl se introduce con èus Cuatro 
patas en un nuevo sector de los situados junto a la pared. Cuan 
do se introduce en algân sector de los aiejados de la pared se 
contabiliza como deambulacién interna (DI), incluyéndose dentro 
de esta ültima la situaoién de ocupar cl ccntro del campo (DC).
Al finalizar los très minutes se registra también el 
numéro de defecaciones (DEP). Después se devuelve al animal a -
l Ü ;
îu caja y s e litnpia el suelo del aparato.
3-- Gondioionamier-to de evitaciéri en la caja de dos compar 
timent03 (CEV)-
Para el estudio del proceso de aprendizaje de respues 
tas de evitacién o huida se ha utilizado la caja de dos compar­
timentes ya descrita. Esta tarea es relativamente mâs dificil - 
que la tarea de evitar corriendo simplemen'e a lo largo de u n — 
corredor, ya que en esta situacién ninguna de las dos âreas es 
se,gura de forma permanente, y la respuesta instrumental requeri 
da es mâs compleja, por lo que aumenta la presencia de factores 
emocionales.
Este aparato puede ser fâcilmerite automatizado y no - 
es necesario manipular al animal de un ensayo a otro.
El procedimien .0 generalmente empleado consiste en co 
locar al animal en el aparato y al cabo de 30 segundos un osti- 
mulo luminoso o auditive (EC) aparece durante cinco segundos; - 
transcurridos estos cinco segundos aparece una descarga electri 
ca (El) que dura 3 segundos tras la cual EC y El desaparecen pa 
ra volver a a parecer después en idéntica secuencia al cabo de 
30 segundos. El nuinero de ensayos diarios mâs frecuentemente —  
utilizado por nosotros fue 10 presentaciones diarias del EC jun 
to con el El. La presencia del EC, o del EC-EI, se interrompe - 
de forma automâtica si el animal cruza al compartiment > contra­
rio. Cuando el animal al aparecer el EC cruza al compartimente 
opuesto antes de que hayan transcurrido cinco segundos, hace —  
con su conducta que desaparezca el EC y no aparezca el El. A di 
cha respuesta la denominamos respuesta de evitacién (RE). Si el 
animal cruza durante esos très segundos en los que estan prèsen 
tes conjuntamente el EC-EI estos se interrumpen y denominamos a 
dicha respuesta, respuesta de huida (RH). Si el animol no res—  
ponde en presencia de los estimulos decirnos que ha dado una res 
puesta cero (RO). Si cruzan en ausencia de los estimulos Ilama- 
remos a dicha respuesta actividad entre ensayos (AEF). Igualmen 
te se registra el numéro de defecaciones habidos durante la ---
i
prueba (DEP). Los criterios seguidos para consicerar a un ani—  
mal como condicionado son variables, pero todos ellos exigcn —  
dar un mlnimo de 60 6 70 # de respuestas de evitacién.
4.- Entrenamiento en salto. (CSA)
Esta tarea utiliza el aparato de Grossen y Kelley ya 
deacrito. En esta situacién experimental se estudia como una —  
respuesta de huida o evitacién tan simple como es la respuesta 
de saltar en presencia de un estimulo aversivo puede verse modu 
lada por factores espectficos de la especie (por ejemplo: la —  
bigmotaxis). Este hecho haiâ que las respuestas de su.lt,ar a la 
plataforma lateral sean mas probables que las de saltar a la —  
plataforma central. Esta prueba permite esbudiar respuestas de- 
fensivas especificas de la espccie (RDEE) en una situacién dis­
tinta del entrenamiento de evitacién en la caja de vaiven. Cabe 
sehalar que la respuesta que aparece es una respuesta. muy poten 
te, con gran resistencia a la extincién y que la aprendieron to 
dos los animales estudiados, en muy pocos ensayos, cuando se —  
utilizaba una descarga de 300ytA.
Para estudiar dicha conducta se coloca al animal en - 
la caja sobre la parrilla, en el centre del pasillo, en una zo­
na equidistante de las dos esquinas mâs préximas. Dicha coloca- 
cién se hace altemando la posicién del animal de forma que el 
50# de las veces la plataforma lateral quede a su dereclia, y el 
otro 50# de las veces quede a su izquierda. Una vez colocado en 
la rejilla se deja que trnnscurran 10 seguidos, pasados los cua 
les se présenta una descarga eléctrica intermitente, de 300^A.; 
y de forma que la polari dad de las barras cambie continuaraente. 
Dicha descarga (El) esta presents durante 20 segundos, de forma 
que aparezcan 10 descargas de 0*2 segundos, y transcurra un pe­
riodo de 2 segundos sin descarga entre dos descargas consecubi- 
vas.
Finalizada la prcsentacién del estimulo aversLvo, si 
el animal no ha respond i.do saltando a alguna de las dos plata—  
formas se le coge y se deposita en una jaula durante 20 segundos.
Si el animal salta a al/una de las dos pl.al aformas durar fce la 
presentaciôn del El (Respuesta de Huida, Rli) , o incluso antes 
de que dicha descarga apnrezca (Respuesta de evitacién, RE), - 
se le permite pei’manecer en la plataforima durante 10 segundos 
pasados los cuales se le deposita en una jaula durante otros - 
10 segundos. Una vez agokado el tiempo de permanenoia en la —  
jaula, se vuelve a depositar nuevamente sobre la parrilla de - 
la caja, hasta repetir fticha, operacién ur total de 10 ensayos 
poi dia.
Cuando estaban présentes las dos plataformas (central 
y lateral) eran cuatro las respuestas de salto posibles, dos 
de evitacién, central (RdC) o lateral (REL) y dos de huida, —  
central (RHC) y lateral (RHL), siendo RE-REO+REL y RH- RIIC+RHL. 
Cuando solo estaba presenbe la platafoima central, ademas de - 
las REC y RHC, se registraron también el numéro de saitos con­
tra el muro lateral (CML). Considerabamos respuesta de salto 
coda vez que el animal pegnba un bote, separando las cuol.ro pa
tas del. suelo e in ten tard o trepar por la pared lateral.
Ademâs se registré la respuesta de correr por la pa- 
rrilla (RCO), entendiendo por dicha conducta el despl.o.zarse —  
furra del recinto limitodo por las dos esquinas de los extrernos 
del pasillo en cuya mi tad se ha colocado al animal.
Es de notar que la réalizacién de respuestas de sal­
tar contra el muro, correr y evitar o huir no son incompatibles 
entre sf, dândose el caso de animales que inicialmente oorren 
o saltan y finalmente ev itan o huyen saltando a la plataforma.
También cuando el animal ro daba respuesta de huida 
o evitacién, dicha ausencia de respuesta se contabilizaba como 
respuesta cero (RO).
5.- Medicién de respuestas emocionales condicionadas (REC)
Las ratas reaccionan ante estimulos aversivos dando 
divérsas respuestas, entre las que cabe deutacar la paraliza—  
cién y la defecacién, re: pue s tas éstas que :3on susceptibles de 
producirse mediante un procedimiento de condicionamiento clâsi 
co.
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Para medir dichas respuestas emocionales condiciona- 
das (REC), se utilisé el aparato ya descrito y el procedimiento 
seguido consistié en presentar después de "na sesién de habi­
tua cién de très minutos durante el primer dia, una descarga —  
eléctrica (El) de 150^A. variando c ont inuament o la polaridad de 
las barras durante esos 7 segundos que duraba la descarga. La 
primera presentacién del El se hacla a los 30 segundos de ha—  
ber introducido al animal en la caja. Habia cuatro presentacio 
nés del El por sesién. Los sucesivos El estaban separados por 
un intervalo temporal fijo de 30 seg. Trein.ta segundos después 
de la presentacién del ultimo El se sacaba al animal de la ca­
ja y se lo devolvia a su jaula.
Se daba una ünica sesién de condicionamiento y dursui 
te los dos dias siguientes se daban dos nuevas sesiones (extin 
cién), sin que el El estuviera présente, para observar el gra­
de en que la situacién misma de estar en la caja (aunque sin - 
descarga) se habia convertido en aversiva.
El indice utilizado como medida de la respuesta emo­
cional condicionada era el numéro de defecaciones (DBF) deposi. 
tados en la bandeja situada en la base de la caja al final de 
la sesién.
6.- Condicionamiento de respuestas instrumentales con la 
caja de Skinner. (RF20).
El condicionamiento**operiante cons is tente en la mani- 
pulacién de una palanca es un método ampliamente utilizado en
expérimentes conductuales. La tasa de aprendizaje de la res---
puesta de apretar la palanca ha demostrado ser una variable ex 
treroadamente util en las investigaciones sobre problemas funda 
mentales del aprendizaje animal y es por ello por lo que la —  
técnica de condicionamiento de respuestas instrumentales en la 
caja de Skinner es ampliamente utilizada en la actualidad, en 
âreas bien diversas.
La presién de palanca représenta un modèle sencillo 
de conducta opérante, en el cual el rasgo csencial es que una
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conducta (opérante) omit Ida al principio rlo forma espontdnea - 
por el animal ne hace cada vez mâs frecuenbe cuando va se/qaida 
de reforzainiento. Es importante tener en cuenta la re lac ién —  
existente entre respuesta y reforzamiento. En el caso mâs sim­
ple, reforzamiento continuo, toda respuesta que se emita serâ 
reforzada. Sin embargo el reforzamiento también puede progra—  
marse para que ocurra después de que haya transcurrido un num£ 
ro fijo o variable de respuestas, o un intervalo fijo o varia­
ble tras la ultima respuesta reforzada. A partir de estas con­
diciones basicas pueden también élaborarse relaciones mucho —  
mâs complejas.
Los diferente : programas de reforzamiento gencran ta 
sa peculiarss y patrones caracteristicos de conducta opérante. 
Por esta razén, en la serie septal 14 se ha utilizado un pro—  
grama de reforzamiento que reforzaba todas las respuestas emi- 
tidas que completan el numéro 20 de una serie de respuestas. A 
este programa se le denornina programa de ref or za mi en te de ra—  
zén fija 20 (RF 20), y se caracteriza por generar largas pan—  
sas postreforzamiento y trenes de respuestas espaciados rogu—  
larmente. La alteracién de estos trenes de respuestas es lo - 
que se prêtendié ver con la serie septal 14.
i06
3 .3.3.- Anâlisls de los datos.
1.- Procedimientos estadlsticos.
Las pruebas utilizadas para el estudio estadistico — 
de la significacién de nuestros datos han sido fundamentalraen- 
te dos pruebas no paramétricas: la prueba de "u" de Mann-Whitney 
y la prueba de Wilcoxon. Estas dos pruebas han sido empleadas 
ampliamente en la 1iteratura referida a este tipo de trabajos.
La frecuente utilizacién de estas pruebas se explica por el h_e 
cho de que resultan particularmente apropiadas, dadas las ca—  
racteristicas de las respuestas observadas y por el desconoci- 
miento de la distribucién de la poblacién de la que estan ex—  
traidos nuestros datos. La prueba de ”u” de Mann-Whitney apli- 
cable en los casos de muestras independientes, se ha utilizado 
en aquellos casos en los que se comparabqn respuestas de los - 
animales del grupo experimental con respuestas de los animales 
del grupo de control. La prueba de Wilcoxon aplicable en casos 
de mue8tras apareadas se ha empleado en aquellos casos en los 
que se comparaban las respuestas de los animales de un mismo - 
grupo en dos situaciones distintas presentadas a lo largo de - 
una misma sesién, o referidas al mismo conjunto de ensayos.
El estudio de la significacién de las diferencias de 
médias existentes entre los animales pertenecientes al grupo - 
de control y al grupo experimental, en lo que se refiere a las 
latencias de respuesta de evitacién, se ha realizado utilizan- 
do la prueba paramétrica de "t". Esta misma prueba de "t”, se 
ha empleado para estudiar las posibles diferencias existentes 
en el consume de agua ingerida.
Para llevar a cabo los câlculos referidos a los val£ 
res obtenidos con la prueba de "u", Wilcoxon o "t", se han s£ 
guide los métodos indicados en los manuales ya clâsicos (Siegel 
1956; Goldstein, 1964; Yela, 1964; Ehrlich y col., 1966),
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Se ha considerado que las diferencias existentes en­
tre los resultados obtenidos eran significativas cuando la po- 
sibilidad de haber obtenido dichas diferencias al azar ténia,- 
una. probabilidad p ^  .05 (para una prueba de dos colas).En las ta 
bias en don.de aparecen J.os resultados de las distintas series, 
ciKindo se han encontrado diferencias significativas, los nive—  
le:', de signif icacién se bon indicado por medio de asteriscos.
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2 . ~  Andlisis de los datos de la serie septal 14.
Para el anâlisis de las pausas de la serie septal 14 
se ha utilizado el ordenador PDP-11 de Digital Corp. del Depar 
tamento de Neurocirugia, del Centro Ramon y Cajal, que permite 
la adquisicion de sehales, preprocesamiento, procesamiento, —  
presentaciôn de resultados y posprocesamiento, mediante el pro 
grama PAN 11 - V3N (Puentes, 1979).
Las fases seguidas para lograr el anâlisis de los da 
tos de la serie septal 14 fueron las siguientes:
1.- Grabaciôn de las respuestas de presién de palanca y refor­
zamiento.
2.- Preprocesamiento y adquisicién de las sehales.
3.- Procesamiento
4.- Posprocesamiento.
A.- Registre de las sehales.
Para esta primera fase se utilisé un grabador analo- 
gico de 4 canales modelo TEAC-R 70A y un pollgrafo Grass.
Las respuestas de presién de palanca y los refuerzoa 
obtenidos en la caja de Skinner eran contabilizados por la uni 
dad de registre cuyos contadores se activaban con los pulsos - 
eléctricos originados por el accionamiento mecânico de la pa—  
lança (respuestas) o por la unidad de programacién (refuerzos)
A partir de estas sehales de 12 v. de c.c. que activaban los - 
contadores se obtuvieroii 2 nuevas sehales de voltaje mâs redu- 
cido (l V .  c.c. para los refuerzos y 0.5 v. c.c. para las res­
puestas) que se enviaban ya directamente a un canal del graba­
dor analégico y quedaban grabadas en cinta magnética (a fin de 
estudiar posteriorraente las pausas por medio del ordenador), y 
a un canal de pollgrafo a fin de tener un registre inmediato de 
los resultados sobre papel continuo, (fig. 3.14).
Todo el proceso seguido con la serie septal 14 queda 
refiejado en la Pig. 3-15 (a,b).
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B.- Preprocesamiento y adquisicion de las sehales.
Una vez recogidas las sehales en cinta analégica se 
procodio al preprocesamiento y adquisicién de éstas. La fase - 
de adquisicién de sèhales consiste en la introduceién en el or 
denador, en forma eotntcturada de la informacion que se desea 
estudiar. Esta informacién en nuestro caso, eran sehales eléc- 
tricas de la évolueién de las respuestas de presién de palanca 
y de su reforzamiento, en la caja de Skinner, a lo largo de —  
les distintas fases del experimento (Faso 1: Preoperatorio-ad- 
quisicion; Fase 2: Postoperatorio-adquisicién y Fase 3; Fosto- 
peratorio-extincién). Estas respuestas y reforzamientos, como 
se acaba de indicar, habian sido transformadas en sehales eléç 
tricas y grabadas en cinta magnética mediante un grabador ins­
trumental analégico.
Durante el proceso complete de adquisicién se cubrrâ 
ron las siguientes e tapas:
1) Pieprocesamiento
El preprocesamiento consistié en la preparacién de - 
las sehales a adquirir. En nuestro caso se estudiaban unicamen 
te procesos puntuales (respuestas y refuerzos). En la Fig. 3.16 
se muestra esquematicamente la fase de preprocesamiento. Como 
puede verse, en primer lugar se conecté la salida del. grabador 
a un filtro y después de fil brada la serial ésta pasaba a un am 
plificador de corriente continua. Una vez amplificada la senal 
ésta se envié a un circuito de disparo (lo que permitié separar 
las respuestas y los ref orzamientos, que, iban juntos en. la cin 
ta analégica, en dos canales distintos). Estas dos sehales ya 
filtradas, amplificadas y separadas se enviaban a dos entradas 
de un converser digital. Las salidas de los pulsos de estos —  
procesos puntuales se enviaban ya al ordenador. Estas sehales 
se enviaban simultâneamente a las entradas de un osciloscopio 
Tektronix provisto de panballa con memoria, lo cual permitia - 
vigilar el proceso de adquisicién (Fig. 3-16), Con la introduc 
cién de estos procesos puntuales en el ordenador finalisé la - 
fase de preprocesamiento.
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II) Adquisicién y guardudo de sehales.
Se realizé ejecutando el programa de adquisicén, tras 
lo cual se imprimia un protocolo con el nombre genérico de las 
sehales que se iban a adquirir y a continuacion las caracteris 
t i cas de éstas (Fig. 3.17). La frecuencia de muestreo ernpleada
fue de 10 Hz ( lo que corresponde a. un ancl o del bin para proc£
so puntual de 1/lQ seg.). Se utiiizaron dos canales digitales 
(Dl=Paspuestas y D2=Reforzamientos).
Una vez torminada la adquisicién, el programa se en- 
cargaba de formar una serie de archives, que en nuestro caso - 
eran:
SXXXXX. RES: protocolo y parâmetros de adquisicién 
SXXXXX. BAK: copia del anterior
MAR: future archive de marc as 
SXXXXX. Dl: sehal Dl (respuesta)
SXXXXX. D2: sehal D2 (recompensa)
El nombre genérico dado a las sehales recogia los ci 
guientes datos: serie septal 14 (S), numéro (de 01 a 24), con­
trol o lesionado (C é S) y fase RF 20 preoperatoria (01), RF 
20 posoperatoria (02) y extincién posoperatoria (03). Asl, por 
ejemplo, para identificar a la rata numéro 15 que era un ani—  
mal lesionado, de la serie septal 14, en la fase RF 20 posope­
ratoria, el nombre genérico que utilizamos era 815 S02 (Fig. - 
3.18).
III) Revisién de las sehales.
Una vez finalizada la entrada de los resultados en 
la memoria del ordenador, se pasaba a comprobar que los datos 
a procesar habfan sido correctamente adquiridos. Para ello se 
presentaban los resultados a través de una pantalla monitora, 
que permitia en el caso de deteccién de algun error, marear el 
lugar en que se encontraba situado al objeto de no procesarlo 
posteriorraente (Fig. 3-19).
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c.- Procesamiento
Una vez adiiuiridos los datos en cinta de ordenador -
se pasé a analizarlos, para lo cual se obtuvieron los histogra
mas de interval os de primer orden (till) para procesos puntua—  
les, los histogramas de autocorrelaciôn (HAC), y para los da—  
toc correspondientes a la adquisicion pre y posoperatoria se - 
calcularon también los histogramas de correlacién cruzada (HCX) 
procediéndose también en este caso a obtener el histograma de 
correlacion cruzada con los datos barajados (HCX3B) a fin de - 
comprobar si la disposicién de los obtenidos en el histograma 
de correlacion cruzada es la misma, o no, que la que se obten- 
dria si los datos se hubieran distribuido al azar.
Con los très tipos de procesamientos HIl, HAC y HCX
se obtuvieron los siguientes tipos de histogramas (Fig. 3.20):
HIl-Dl; histograma de Intervalos de primer orden de las respue£ 
tas de presién de palanca.
HI1-D2: histograma de inter/alos de primer orden de los refor­
zamientos .
HAC-Dl; histograma de autocorrelacién de las respuestas de pre 
sién de palanca.
HAC-D2: histograma de autocorrelacién de los reforzamientos. 
HCX-D1-D2: histograma de correlacién cruzada entre los rcforza 
mientos y las respuestas.
HCX/B-DI-D?: histograma de correlacion cruzada entre los refor 
zarnientos y las respuestas barajadas.
A continuacién exponemos de modo sumario la funcién 
realizada por cada tipo de procesamiento:
HIl: El histograma de intenralos de primer orden de un proceso 
puntual se construye con valores temporales entre sucescs con- 
secutivos del proceso puntual. Cuando el fenémenos de genera—  
cion del proceso es al azar, el HII es una distribue ién poiso- 
“ niana (exponencial decrecierite). Cumdo aparecen picos en el -
histograma (como es nuestro caso), njtos picos indican intorva
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log preforentes entre sucesos consecutivos. Este histograma de 
las respuestas es el que nos ha servido para calcular las pan­
sas como se indica màs adelante al hablar de posprocesamiento. 
HAC ; El histograma de autocorrelaciôn se élabora con los tiem- 
pos enbre cada suceso del proceso puntual y todos los sucesos 
que le anteceden o le siguen en el mismo proceso puntual. Si - 
el proceso puntual es generado al azar el HAC es piano (excep­
te el bin cero). Si no es asi, el HAC, tiene sus màximos en —  
los tiempos preferentes entre sucesos, consecutivos o no.
HCX: El histograma de correlacidn cruzada entre el proceso pun 
tuai 1 (respuestas) y el proceso puntual 2 (refuerzos) se cons 
truye con los tiempos entre cada suceso de uno de los procesos 
puntuales y todos los sucesos que le snteceder: o le siguen en 
el otro proceso puntual.'Si no existe relaci6n temporal entre 
los dos sucesos puntuales, el HCX es piano. Cuando se aprecian 
picos en el HCX esto indica la existencia de intervales prefe­
rentes entre uno y otro suceso. El valor mâximo del HCX indica 
el retarde raés probable entre ambos procesos.
D.- Anàlisis de las pausas.
El andlisis de las pausas se realizô a partir de los 
resultados obtenidos al procesar los dates de la seîïal Dl ( res 
puestas) con el programs HIl, que présenta los histogramas de 
los intervales de primer orden ôe procesos puntuales.
El criberio utilizado para définir una pausa consis- 
ti6 en incluir en dieha categoria todos aquellos valores que - 
se situaban entre un tiempo igual o mayor que dos veces la mo- 
da de la distribuciôn de intervalos entre respuestas, e igual 
o menor que seis veces la moda. Esto es:
2Mo ^ PAUSA «ç6Mo
Con este criterio los valores entre los que se situan 
las pausas se ajustan a la conducta de cada animal, ya que di- 
chos valores se determinan a partir del valor m4s frecuente de 
cada sujeto. El limite superior que est; blece el valor de 6 ve 
ces la moda, pennite elirr.inar las largas pausas posreforzamien 
to y todas aquellas pausas entre respuo.stas que se pudieran —
iiîi
pi’jducir debido a causas distintas de l-i. ly ir Icidn de inhibi— - 
ciori reactiva, (taies como posibles atraganto.mieiitos, dis trac- 
ci one s por pequenos ruidos, etc.).
Para otteaer la tasa de respuestas por minuto (T) - 
bastaba con dividir el mlmero total de respuestas (NCR : numé­
ro de cuentas de la senal de referenda 1, Rn, nuestro caso di 
cha senal era Dl= respuestas) por el tiempo total de duracidn 
de dicha senal (t: duracion de la senal procesada, en segundos) 
y multiplicarlo por 60;
*60
t
Para calcular las pausas se hallo la moda (Mo) y se 
inbegrd desde 2Mo a 6Mo;
r6Mo
y- J  f(t) dt
2Mo
siendo f la frecuencia relativa de respuesto.s en funciôn del - 
tiempo, es decir;
f^
NCR,
doode F représenta la frecuencia absoluta de respuestas en fun 
cion del tiempo.
Por lo tanto el valor de la integral (y) represents 
el numéro de pausas por respuesta (PR). El ndmero de pausas —  
por respuesta permite conparar el nivel de pauses de cada ani­
mal en rélàcidn con sü jiropia tasa de respuesta.
Parti calcular el numéro de pausas totales (PT) bas ta 
râ con multiplicar el valor de la integral (y) por el numéro - 
total de respuestas (NCR ) PT^ NCR,-y
Finalmente, e.l cdlculo del numéro de pausas por mi nu 
to (P) se obtiens raultiplicando el valor de la integral (y) por 
la tasa de respuestas (T) p_ ^ y
La figura 3.21 muestra la hoja de protocole para la
recogida de los dates que presentaba la pan1;alla auxil.iar del 
ordenador, dates que permitieron llevar a cabo el anàlisis de 
las pausas.
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4.- Series expérimentales.
4.1.- C0N31DERACI0NES PREVIA3.
A con,tiviuaci6n vamos a pi caentar procedimietitos se—  
guides con cad a uiia de las dis tint as s - ries experitnentalef- y - 
I d s  resultados obtenidos, Para cad a  i m o  I c  las series se liace 
una justificacion del procedimientc ut ill-ado, as: oomo de la 
finalidad de la serie. Los aparatos utili'/.ados para cadi serie 
simplement9 se mencionan, ya que en el sprrtado 3*2 se ha rea- 
lizado una descripcidn detallada de fcod<r-; los aparatos utilisa 
dos a lo largo de todas la.s series. La Pa.bin. 4.1. mucstra las 
pruebas aplicadas a cada una de las distintas series.
Igualmente en el apart ado 3-3» se iia. realizado una - 
exposicidn general de los procedimientos utilisados (iecnicas 
de lesion, de condicionamiento, etc.), poi’ Ic ijue aqui sc ha—  
blard unicamente de los parâmetros a utilisai’ en cad a proccdi- 
micnto.
Para cada S' rie se ha elaborado una tabla que resume 
todas las operaciones realisadas. A1 final do cada serie se —  
pres ente n los resultados obtenidos per medio do tabla.:.
For lo que se refiere a los resultados de la prueba 
de campo abierto, los datos correspondientcs a.I dia en que fue 
ron observadas poi primera vez en e] campo abierte so dosecha- 
ron y solo se con.side raron los d; tos d : los dias rest uni or.. Se 
procedid de esta manera ya que Whirabey y Denenberg (1967), en- 
contraron que la actividad del primer dia no correlaciona con 
la actividad de los restantes dias, debido quizds, a que la ac 
tividad durante el piimer dia seria debida a la influencia de 
otros factores, ademds de a la reactividad emocional.
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4.2.- SERIE SEPTAL 9
4.2.1.- Introduccidn.
Con esta serie se pretendid estudiar el posible sfeç 
to de la lésion sobre la inhibicidn réactiva, ya que una de —  
las teorias sobre el papel del â r e a  septal supone que esta es- 
tructura desempena un papel inhihitorio. Se trataba de estudiar 
el efccto de la lesidn sobre un supuesto tipo de inhibicidn; - 
la Inhibicidn reactiva, El concepto de inhibicidn reactiva es- 
tâ désarroilado ampllamente en la teorla de Hull (1943). Hull 
Buponia que siempre que un organisme lleva a cabo una respues- 
ta, se genera cierta inhibicidn respecte a dicha respuesta. Es 
to quiere decir que una vez que una respuesta se produce, si - 
todas las demàs condiciones se mantienen constantes, cada vez 
serà menos probable que dicha respuesta vuelva a producirse en 
el future inmediato. Al proceso responsable de este fendmeno - 
Hull lo llamd inhibicidn reactiva. La inhibicidn reactiva desa 
parece despuds de un periodo de deocanso. Cuando el période de 
descanso no es suficiente la inhibicidn se acumula de respues- 
ta en respuesta. Trabajos previos (Campos, 1975), pusieron de 
manifiesto que si en una prueba de evitacidn seKalada,se acor- 
taba conslderableroente el intervals entre ensayos entonces, oe 
producia un détériore en la ejecucidn de la respuesta. Este d£ 
terioro en la respuesta podria explicarse de acuerdo con la —  
teoria de la inhibicidn reactiva, ya que se cumplian diversas 
predicciones hechas de acuerdo con un modelo desarrollado por 
Eysenck (1967).
Per esta razdn supusimos, que si el septum es una 
tructura relacionada con el desarrollo de procesos inhibitorios 
su destruccidn podria impedir la aparicidn de procesos inhibi- 
torios. De acueixîo con este supuesto al acortar los pardmetns 
del intervale entre ensayos cabria esperar que no se détériora 
ra la ejecucidn de la respuesta en los animales septales ya —
1:0
que estos animales no serian capaces de generar la inhibicidn 
responsable de dicho deterioro,
4.2.2.- Sujetos.
Se utilisaron 23 ratas machos, de rasa Wistar con una 
edad de très meses y medio al comieiizo del experiment o. Para - 
la formacidn de los grupos experimer ta1 y control se iguald a 
los dos grupos en la ejecucidn en campo abierto ya que el fac­
tor de reactividad emocional podria j.fectar a la actuacidn de —  
los sujetos en la ejecucidn de las demd,s pruebas a las que fiw 
ran sometidos. Los grupos tampoco difcrian en el uiimero de res 
puestas de evitacidn, antes de la opeiaeidn.
4.2.3.- Aparatos.
Los animales fueron estudiados en las piuetas de cam 
po abierto, caja de dos compartimentof; y caja para la mcdida - 
de la respuesta emocional condicionada. Todos los animales fus 
ron montados en el aparato extereotdxico y operados. Los anima 
les expérimentales fueron sometidcs ademas a la elestrocoagula 
cidn del drea septal y los contrôles fueron pseudo-operados.
4.2.4 .- Procedimiento.
Durante las cinco primeras sesiones del experimento 
todos los animales fueron observados en el campo abierto, très 
minutes diarios. Después se observd la respuesta emocional en 
la caja para la medida de la respuesta emocional condicionada, 
durante cinco sesiones, très minutes cada dia. Los dos prime—  
ros dias se presentaron 4 descargas eléctricas de 150 ytA.y 3 - 
segundos de duraci6n, la primera a los 30 segundos de estar en 
la caja. El intervalo entre ensayos era do 30 segundos. Los —  
dos ültimos dias fueron de extinciôn y el animal permaneciô 3 
minutos diarios en la caja, sin recibir descarga. Los veinti—  
cuatro dias siguientes los animales pasoron por la caja de dos 
compartiment os con el fin de que aprendi (-ran a evitar. Como es
- f i l
timulo condicionado(EC), se présenté durante un mdximo de c 
gundos, un sonido cuya frecuencia eran 1000 Hz y su Intensidad 
80 db. El estimulo incondicionado (El) era una descarga eléc—  
trica aplicada a las patas a través de la parrilla durante un 
mdximo de 3 segundos. La polaridad de las barras era alternan­
te: La intensidad de la descarga fueron 200^A. Los animales - 
recibieron 15 dias de entrenamiento en la respuesta de évita—  
cién. Durante esta fase de condicionamiento el intervalo entre 
ensayos era de 30 segundos y los ensayos diarios eran diez, Pa 
sada esta fase, durante los 9 dias siguientes los animales de- 
bian evitar en las mismas condiciones que en los 15 dias ante- 
riores, siendo la unica diferenciu que el intervalo entre ensa 
yos era ahora de 3 segundos, y el numéro de ensayos diarios —  
era 20. Como ya se ha indicado, con este procedimiento se tra­
taba de deterrainar la ejecucidn de los sujetos debido a la apa 
ricién de inhibicidn reactiva.
Después de esta piueba los animales fueron operados 
procediendose a lesionar a los expérimentales. Tras la opera—  
cidn se registraron durante 7 dias las respuestas en la caja - 
de dos compartimentos, siendo 3 segundos, el intervalo entre - 
ensayos durante los cinco primeros dias y 30 segundos durante 
los dos ültimos. Nuevamente se les observd durante 2 dias la - 
respuesta emocional en la caja para la medida de la REC, utili 
zando el primer dia un procedimiento de condicionamiento y el 
segundo un procedimiento de extincidn. Para finalizar se les - 
observd de nuevo durante 3 dias en el campo abierto. En la Ta­
bla 4.2, se présenta un resumen del procedimiento seguido.
4.2.5.- Resultados.
A consecuencia de la operacidn fallecieron 2 anima—  
les expérimentales y 3 del grupo de control. Tras el examen —  
histoldgico 2 animales fueron rechazados debido en un caso a - 
la existencia de una lesidn muy pequeha y  en el otro a la au—  
sencia de lesidn visible en nuestras preparaciones. El septum 
lateral se encontraba ligeramente danado (alrededor del 35^ de 
la estructura) ünicamen l e en très de nuest:ros animales. Los —
cinco animales restantes tenlan lesiones que se afectaban prin 
eipalmente al nûcleo triangular del septum. Estos cinco anima­
les restantes quedaron también excluidos de nuestro grupu expe 
rimental, al tener local izada su lésion postcomisuralinente. El 
numéro Final de sujetos para esta serie fue 3 animales en el - 
grupo experimental y 8 en el grupo de control. En la fase pre^ 
peratoria la actuacion de los animales no presentaba difei’en—  
cias signifioativas en ninguna de las medidas consideradas. 
Asi, cuando el intervalo entre ensayos era de 30 segundos, la 
media de re spue s tas de evitacidn en anibos grupos durante los 5 
ültimos dias, estaba scnsiblemente iguabida (9-3 re spues tos de 
evitacidn de los animales f rente a 9 re:.puestas de los contrô­
les; la actividad entre ensayos era 2.9 en los experimeni.ales 
y 2.4 en los contrôles; y las defecacioties fueron 0 en los ex­
périmentales y 0.3 en los contrôles). La media del total de —  
respuestas durante los 15 primeros dias en los que el lEE era 
30 segundos, tampoco arro jd diferoncias s jgnif i cativ-oa nin­
guna de las respuestas estudiadas. En esta misrna fase preopera 
toria, cuando el lEE se acortd a 3 se/ouidos, la ejecucidn bajd 
algo en ambos grupos, en igual medida y tampoco se encontraron
diferencias significativas. La media de respuestas de évita---
cidn fue 7.6 para los animales experimei'tales y 6.8 para los - 
contrôles. La media de defecaciones fue 0.9 y 1.3 en los gru—  
pos experimental y control respectivariier te. Finalmente, en es­
ta fase preoperatoria tampoco se encontrd ninguna diferencia - 
significativa entre la actividad de ambos grupos en la prueba 
de campo abierto, las defecaciones de ambos grupos en la pnie- 
ba de campo abierto eran sensiblemente iguales, al igual que - 
ocurrla con las defecaciones en la pruetia para la medida de la 
respuesta emocional condicionada. Ambos grupos, por tante, en 
la fase preoperatoria, no diferlan en nin/qjna de las medidas - 
estudiadas. Sin embargo, posoperatoriamonte aparecid una dife­
rencia cstadisticamente signif icativa en la. media de re.spues—  
tas de evitacidn cuando el lEE era de 3 segundos (9.1 respues­
tas de evitacidn de los animales expérimentales, frente a 6.5
t i 4
de los contrôles ,11=3, P605). El numéro de defecaciones de los
animales expérimentales cuando el lEE era. de 3 segundos n o ---
arrojaba diferenciss significativas (cero defecaciones de los 
expérimentales frente a 1.6 de los contrôles,u=4.5, no signifi 
cativa). Sin embargo cuando el intervalo entre ensayos era de 
30 segundos en ambos grupos se obseivd un numéro de respuestas 
de evitacidn seme jante y elevado (10 respuestas de evitacidn - 
los animales expérimentales y 9.5 los animales contrôles). Tarn 
poco diferlan en actividad entre ensayo, (4 los expérimentales 
y 3.2 los contrôles), ni en el numéro de defecaciones que en - 
ambos grupos fue cero.
En el campo abierto la deambulacidn interna y el nü- 
mero de defecaciones eran seme jantes en ambos grupos. La deam­
bulacidn extema era 21.1 para los animales del grupo experi—  
mental y 18.4 para los del grupo de- control {jU= 1.2, no signi- 
ficativa). En la prueba para la medida de la REC, el numéro de 
defecaciones del grupo experimental durante el dia de condiciô 
namiento fue 4.3 f rente a 2 del grupo de control (fi= 4.5, no - 
significativa). En esta misma prueba el numéro de defe
caciones durante la extincidn fue cero en el grupo experimen­
tal y 1.4 en el grupo de control (u.=6, no signif icativa). Las 
Tablas 4.3 muestran los resultados obtenidos en esta serie. La 
figura 4.1 refieja la évolueidn de la respuesta de evitacidn - 
en ambos grupos a lo largo del experimento.
Los resultados obtenidos nos sugieren que la lesidn 
del septum lateral mejora la ejecucidn de los animales de una 
respuesta de evitacidn activa previamente aprendida, cuando di 
chà respuesta sé ha vistb deteribrada a causa de un marcado —  
acortamiento del intervalo entre ensayos. Este efecto parece - 
depender exclusivamente del acortamiento del lEE, ya que cuan­
do el intervalo entre ensayos vuelve a ser nuevamente de 30 se 
gundos, desaparecen las diferencias entre los grupos,y los con 
troles son capaces de recuperar un nivel alto de respuesta.
Pudiera ser, por tanto, que este resultado estuviera 
ligado a la dificultad de los animales septales para desarrollar
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inhibiciones reactivas, Finalmente no piM'cce que las diferen—  
cias encontradas se deban a alteracioner del nivel de einooiona 
lidad, ya que no existen diferencias si; nificativas entre gru­
pos, en cuanto al mimero de defecaciones.
Por lo que se refiere a una. posible potenciacidn de 
las respuestas defensives especificas do la especie (RDFE), a 
partir de los resultados obtenidos en eJ campo abierto no es - 
posible extraer ninguna cone lus idn, ya que en ambos grupos la. 
deambulacidn interna es practicamente inexistente. Por esta ra 
son, en la serie septal 11 decidimos estudiar las RDEE on una 
prueba capaz de poner de manifiesto espocIficamente dichas —  
reacciones.
4.3.- SERIE SEPTAL 11.
4.3.1 ." Introduceidn.
La serie septal 11 es una serie que trataba de estu—  
diar el efecto que la lesidn septal pudiera tener sobre las res 
puestas defensivas especificas de la especie (RDEE). Tal y como 
ya hemos indicado en el apartado 1.2.2. algunos de los resulta­
dos eticonti'ados tras la lesidn septal, sugerlan una alteracidn 
de las reacciones de defensa especificas de la especie. Traba—  
jos previos de nuestro Departamento (Santacana, Azcàrate y Mu—  
noz, 1975; Hantacana y Ortega, 1979), hablan encontrado que los 
animales con lesiones septales nunca se separaban de las pare—  
des del campo abierto, lo que sugerla un incremento la tigmota­
xis. Ademds los animales septales mostraban una demora en el —  
test de emergencia. Por otra parte los animales con slndrome de 
rabia septal atacaban unicamente cuando se les intentaba atra—  
par mientras que cuando ya habia sido atrapados mostraban una - 
marcada respuesta de sumisidn. Finalmente se habla observado un 
aumento en la respuesta de paralizacidn en una situacidn asocia 
da a una descarga eléctrica inevitable, sin que apareciera un - 
aumento de la reactividad emocional. De hecho no se encontraron 
diferencias en el nümero de defecaciones entre los animales con 
troles y los expérimentales en ninguna de las situaciones expé­
rimentales en que fueron estudiados. Por esta razon, los resul­
tados no podIan ser atribuidos a un aumento en la reactividad - 
emocional y todo hacfa pensar que las reacciones de defensa es­
pecificas de ia especie (vease apartado 1.1), pudierah estar al 
teradas. Sin embargo ninguna de estas pruebas era una prueba es 
pecifica de las RDEE. Por esta razdn, trataraos de comprobar es­
ta hipôtesis, de que la lesidn septal puede alteiar las reaccio 
nés defensivas especificas de la especie, por medio de una prue 
ba en la que dichas ree-"clones intervinieran de fonna predomi—  
nante. Para ello, construimos un aparato de las mismas caracte- 
risticas que uno empleado por Grossen y Kelley (1972), con el -
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que estos au tore s estudi aron las RDEE Oe I a rata. Estn apai'ato 
cons tabs de dos plataf orinas elevadas, una central y ol;ra late—  
ral y una parrilla eldctrificable que .aervia de suelo de la ca­
ja. El experimento de Grossen y Kelley mnsl.r6 que los animales, 
cuando saltaban a las piutaformas para evitar una descarga, mos 
traban una mayor preferenoia por saltar a. la plataforma lateral 
en lugar de a la central, porque la tigmotaxis es, de hecho, —  
una respuesta defensiva especifica de efita especie.
La tigmotaxis os una ieaccion propia de las ratas, —  
por la cual un movimien to se orienta medianto estlmulos tücti—  
les. Por esta razon la rata, al igual '|ue otros pequehos rnamife 
ros, tiene tendencia a dosplaza.rse mo.nt.ou Lendo su cuei'po en con 
tacto con superficies verticales (Barno11,, 1963). Esta conducta 
presumiblemente hace mds dificil que pueda ser capturada por 
sibles predadores y forina parte de las reacciones defensivas in 
natas del animal. Estas reacciones const Ituyen una parte desta- 
cada del répertorie condnetual y las respuesta^; de evitacion —  
vendrian moduladas rnucho mds por las RDEE, que. por un aprendiza 
je del tipo ensayo-error (Bolles, 1970).
En nuestra si l uacidn experimenl.a.l la descarga eléctri 
ca pondrla en accidn estas reacciones defensivas innatas y los 
animales cuando saltaran para evitar, mostrarian una preferen—  
cia por la plataforma 1=itérai, ya que ost;o les permits mante ne r 
el contacto con una pared vertical. Eri el caso de que las RDEE 
de los animales con lesidn septal estuvieran alteradas, los ani 
males mostrarian una tendencia mucho mayor que los contrôles en 
su conducta de saltar haoia la plataforma lateral. Por lo tanto, 
si las RDEE es tan al teradas, esto de be ria. de ponerse de raanifie^ 
to por medio de esta prueba.
Para poner a punto esta prueba, utilizada en esta se­
rie septal 11, se llevo a cabo un experimento piloto (serie sep 
tal 10) con el fin de estudiar que parometros eran los mds ade- 
cuados, asi como las pos, ibles dif icultades que pud ie ran surgir. 
Parte de los resultados ’ esta serie se ban utilizado pari re- 
dactar una cornunicacidn presentada en tun reunion de la European 
Brain and Behaviour Society (Campos y Santacana, 1981).
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4.3.2.- Sujetos.
Para llevar a cabo este experimento se utilizaron 24 
ratas machos, de raza Wistar, de très meses de edad, al comien 
zo del experimento.
4 .3.3.- Aparatos.
En este experimento se utilizô el campo abierto y la 
caja de salto que viene doscrita en el apartado 3.2.5.
4.3.4.- Procedimiento.
En primer lugar los animales fueron observados en el 
campo abierto durante très dias, très minutos diarios. De acuer 
do con los resultados de estas observaciones se forrnaron dos - 
grupos équivalentes en cuanto al nivel de exploraciôn de las - 
âreas extemas (lo que implicaba un nivel équivalente de con—  
tacto con las paredes del campo abierto). Doce de estos anima­
les fueron sometidos a la electrocoagulaciôn del drea septal, 
pasando a constituir el grupo experimental. Los doce animales 
restantes fueron pseudooperados. Después de cinco dias de reçu 
peracién posoperatoria se estudié su comportamiento en la caja 
de salto. Para ello se llevaron a cabo dos experimentos sucesi 
vos. El procedimiento general utilizado es el mismo que emplea 
ron Grossen y Kelley (1972) y viene descrito en el apartado —
3.3.2.
1.- Experimento 1. En el experimento 1 el aparato estaba 
prôvisto de làs dos plataformas (la central y la lateral) y —  
los animales tenlan la posibilidad de huir o evitar la descar­
ga saitando a la plataforma lateral 0 a la central, se regis—  
traron las respuestas de evitacién, las respuestas de huxda y 
las respuestas de carrera sobre la parrilla. Los animales reci. 
bieron 10 ensayos diarios durante très dias consécutives.
2.- Experimento 2. En el experimento 2, realizado a conti 
nuacién del experimento 1, a estos mismos animales se les reti.
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r6 la plataforma lateral. Ahora los animales dnicamerite po----
dria.n evitar s alt and o a la plataforma central. En este experi­
mento se registraron las respuestas de >.uida, evitacion y ca—  
rrera. También se registrô el nümero de voces que los animales 
saltaban contra el muro lateral inteni.arido escapar de la dos—  
carga.
Finalmente los animales fueron estudiados nuevamente 
en el campo abierto durante dos sesiones de très minutos cada 
una. La Tabla 4.4. resu.ne el procedimiento utilizado con esta 
serie. '
4 .3.5.- Resultados.
A consecuencia de la operacion, uno de los animales 
contrôles murio durante los dias de recuperaciôn posoperatoria 
Tras el anâlisis histol(5gico se recbazaron dos animales del —  
grupo experimental. En los restantes diez animales del grupo - 
experimental la lesion estaba bien local i:;ada y habia dostrui- 
do alrededor del 75^ del septum latcraI. El septum medial ha—  
bla sido afectado en un 20^. El nücleo septofimbrial se vio li 
geramente afectado por la lesiün y el nücleo triangular estaba 
también algo dafïado en cuatro animales.
En el experimento 1, el nümero de respuestas de evi­
tacion de los animales del grupo de control (7.2 respuestas), 
fue muy superior al de los experiments les (1.7 respuo.stas) du­
rante el primer dia de prueba, 5.5, p & 002) . Esta diferan-
cia de jü de ser signif icativa en los dor; lilas siguientes. En - 
conjunto, durante los très dias, los animales contrôles evita- 
ban müs que los expérimentales (25.3 respuestas f rente o. 17.3 
respuestas,XL =3, p«.002). Las ratas con lesiones sep-i'ales co—  
rrlan sobre la parrilla en mayor medida c|ue los contrôles, —
------  cuando eran colocadas sobre l.n, parrilla, o cuando se
presentaba la descarga. El primer dia los animales expérimenta 
les corrieron 4.6 veces frente a 1.4 de los contrôles (u= 22, 
P6.O2). Esta respuesta '-'•'reclü en los dias sucesivos, igualan 
dose ambos grupos el bercer dia. En total los animales experi-
- Ih;
mentales corrieron 5.9 veces frente a 1.4 veces de los contrô­
les (u=16.5, p < . 0 2 ) .
Por lo que se refiere a las respuestas de saltar a - 
una de las dos plataformas considerando dicha respuesta como - 
el total de huidas y evitaciones a cad;i -una de las plataf ormas 
podemos obscrvar que los animales expérimentales muestran du—  
rante el primer dia de prueba una menor preferenoia por la pla 
taforma central (0,9 respuestas de salbo) que los contrôles - 
(3-7 respuestas de salto), siendo esta diferencia estadistica.j 
mente signif icativa ( u = 25, p4 05). Esta diferencia se mantuvo 
durante el segundo dia ( 2 respuestas de media en el grupo ex­
perimental frente a 4 respuestas de los contrôles) aunque la - 
diferencia no era ya es tadist icamente signif icativa (u.= 36.5, 
no significativa). En el tercer dia los grupos estaban aun mâs 
igualados (3,6 recpuôstas de salto de media en el grupo experi 
mental frente a cuatro saitos de los contrôles;16=47.5, no sig 
niricativa). Si comparâmes ^hora las respuestas de salto a la 
plataforma lateral podemos ver que ambos grupos son muy seme—  
jantes a lo largo de los très dias. El total de saltos a la —  
plataforma lateral fue H9.8 en el grupo experimental y 17.7 en 
el grupo de control (it - 54, no signif icativa).
Este resultado podria deberse a la mayor preferenoia 
que muestra el grupo experimental por saltar a la plataforma - 
lateral. Cuando se comparan las elecciones del grupo experimen 
tal por una de las dos plataformas vemos que el primer dia los 
animales eligen 5.5 veces la plataforma lateral frente a las -
0.9 veces que escogen la central (WilcoXon, T=0, p<.002). ---
El segundo dia los animales eligen 7.9 veces la plataforma la­
teral, f rente a dos veces que saltan a la central (Wilcoxon, 
T=0, p f 002). El tercer dia sigue existiendo diferencia, si —  
bien, ahora ya no résulta ser estadisticamente significativa - 
(6.4 veces frente a 3*6 veces, Wilcoxon, T= 21, no significati 
va). Los animales del grupo de control también mostraron una - 
preferenoia por la plataforma lateral aunque las diferencias - 
existentes no resultaroj '"er estadisticamente significativas, 
(4.8 veces frente a 3.7 veces el primer dia, T= 25, no signifi
ï l i O
cakiva; 6 veces al lateral frente a 4 veces que aaltaron al cen 
tro el f>e£qindo dia, T= 18, no signif icativa ; y finalmente el - 
tercer dia saltaron a la plataforma lateral 7 veces frente a 3 
T- 22, no significativa).
En el experimento 2, al no es ta r ya la plataforma la 
teral, los animales deb(an saltar a la plataforma central para 
evitar la descarga, El nümei’o de respuestas de evitacidn fue - 
siempre menor en los animales del grupo experimental que en —  
los del grupo de control. El primer d fa. evi taron 3*5 veces, 
f rente a 8.3 veces que lo liicieron los contrôles («= 12,p.<.002) 
El seguidu dia evitaron 4.7 veces front'' a. las 9.8 voce;;- 'jue - 
lo hicioron los contrôles (u.= 19.5, p f - .02) . En total los anima 
les del grupo experimental evitaron 8.2 veces f rente a 18.1 vje 
ces que evitaron los contrôles (u= 8.5, p <.002) . Al igual que 
en el experimento anterior los animales del grupo experimental 
die ron mas respuestas de carrerq que 1 os, contrôles. El primer 
dia corrieron sobre la pnrrilla 3.8 voces trente a 0.3 veces - 
de los contrôles (u-19, p <: .02). El se;;undo dia todavia corrian 
2-8 veces f rente cero veces de los con la-oles 22, pé.02).
En total los animales del grupo experi mon uni coirieron en res­
puesta a la descarga m;is que los contro] es (6.6 veces f rente a 
0.8) y esta diferencia era estadisticom-jn te signif icativa , -
(u.= 14. 5, p 02) .
También encontramos que cuandr> se retiraba la plata­
forma lateral, los animales a menud, intentaban evitar ].a des­
carga o escapar de el]a saltando contia las paredes del apara­
to. A esta conducta la bemos liamado respuesta de salto contra 
el muro lateral (SML). A lo largo de los dos dias se observa—  
ron diferencias significativas en respuestes de SML, si bien - 
esta respuesta évolueionaba claramente ;i lo largo de cada se—  
sién. 31 primer dia, durante los ensayos 1 a 5 los animales ex 
perimen baies saltaron contra el muro 3,4.6 f rente a 6.3 v» ces - 
que lo hicieron los contrôles (r= 11, p ^ .002). En los ültimos 
cinco ensayos (enseiyos 6-10), esta rcr-.punsta se redujo drasti- 
caraccite d.ando ahora 1(> enimales expe rime ntales 3.8 respuestas 
f rente a 1.1 de los coni,roles. (q= 36.t, no '-ignifica.ti va) .
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En el se,gundo dia los animales del grupo de control nunc a die- 
ron respuestas de SML, mientras que Ion expérimentales lo hi—  
cieron 2.1 veces durante les ensayos 1 a 5 (M-22, p^.02) y 0.9 
veces en los ültimos cinco ensayos (u= 44, no significativa).
La media total de respuestas SML fue 21.4 en los animales del 
grupo experimental frente a 7.4 de los contrôles (u= 11.5, -
p < .002).
Después de haber llevado a cabo estos dos experimen- 
tos, los animales fueron observados de nuevo en el campo abier 
to. Prooperatorlamente los animales no diferian en ninguna de 
las medidas estudiadas. Después de la operacién el nümero de - 
defecaciones decrecié en ambos grupos, no existiendo diferen—  
cias estadisticamente significativas ( a =  48, no significativa) 
entre la defecaciôn de los animales del gmpo experimental - 
(2.2 defecaciones) y la del grupo de control (1.4 defecaciones) 
Los animales lesionados mostraban una mayor deambulacidn exter 
na (29.7) que los control (ïs (23.9) aunfiuo dicha diferencia no 
era estadisticamente significativa. Por lo que se refiere a la 
deambulacidn interna los animales lesionados exploraban menos 
que los contrôles (0.1 f rente a 1.4,11= 25, p ^ .02 ). En las Ta­
blas 4.5 y en la Figuras 4.2, podemos ver el conjunto de los - 
resultados obtenidos en esta serie septal 11.
Los resultados obtenidos con esta serie, poneri de ma 
nitiesto que los animales lesionados difieren significativamen 
te en la forma de responder ante esta prueba. En el experimento 
1, en el que pueaen evitar saltando a una de las dos platafor­
mas , observamos en los animales lesionados un gran déficit en 
la respuesta de evitacidn del primer dia de prueba, si bien, - 
los animales lesionados en très dias igualan su actuacidn a la 
de los contrôles. También podemos ver que los animales contrô­
les evitan muy bien desde el primer dia de prueba (7 veces so­
bre un total de 10). De hecho los animales del grupo de control 
aprendieron a saltar al segundo o tercer ensayo, lo que sugie- 
re que esta respuësta de evitacidn es una respuesta muy fuerte. 
El déficit mostrado poi 'os animales contrôles no es debido a
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la existencia de un mayor nümero de respuestas de paralizacidn 
ya que las ratas con lesiones septales corrian sobre la parri­
lla en lugar de saltar a las plataf orrri.-i.s. Esta respuesta. de ca 
rrera disminuia a medida que se establecra la respuesta de evi 
tac idn. También se obseivo que los animalr^s lesionados saltan 
a la plataforma central menos que los cou 'rôles, mostirindo una 
Clara preferenoia por la plataforma la te ral. En los animal es - 
del grupo de control es'a prefereneia por la plataforma late—  
ral no era tan acusada.
En el experimen ,0 2, los anima'septales, que ha—  
bian mostrn.do una buena recuperacidn en r-u respuesta de evita­
cidn a lo largo del experimento anterior, mostraban a.hora un - 
gran rechazn a saltar a la plataforma central y el nümero de - 
respuestas de evitacidn era bajo. Este de terioro en la respues 
ta de evitacidn se mantuvo a lo largo de los dos dias del expe 
rimento, s in que pudiera observarse un; i •ecuperacidn clara que
de evitacidn. Les di­
es. e r'an signi F ica t i v.y,s. 
sultados obtenidos en
alcanzase el anterior nivel de respufurt 
ferencias entre cont.rol(;s y experimen ta.
Al igual que en el experimento 1, los r 
este segundo experimento no pueden atribuirse a una mayor res­
puesta de paralizacidn, ya que lo que hacian los animales le—
sionados era correr en lugar de saltar a la plataforma. Tarn---
bién encontramos que los animales septales trataban de escapar 
saltando contra la pared lateral. Si b:eu, este resultado, con 
8iderado aisladamente podria ser atribuido, de acuerdo con la 
teoria de otros autores, a un aumento rat la respuesta porseve- 
rativa, el conjunto de los resultados hace pensar que son las 
reacciones defensivas especificas de la especie las que centri 
buyen a este resultado. En efecto, los animales septales mues­
tran una ma read a prefereneia por la pin t.-1 forma lateral, f rente 
a 3a central, prefereneia que no es ban ncusada en los contrô­
les, tal y como habiamos supuesto. Adenids corren primero, antes 
de saltar y la respuesta de correr puedc s.cr considerada como 
una de lis reacciones defensivas mas primarias que pueden apa- 
recer en un animal que n- sientc amcnas.ado en su medio natural.
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Podria pensarse por tanuo que esta respuesta esté, facilitada - 
tras la lesidn. Solo a medida que se establece la respuesta de 
evitacion de saltar van disminuyendo progrèsivamente las res—  
puestas de correr.
T^ or otra parte cuando para evitar deben saltar a la
plataforma central, aparece un marcado déficit en dicha res---
puesta en comparasidn con el nümero de respuestas de los anima 
les contrôles. Finalmente en el campo abierto exploran menos - 
las èreas internas, sin que pueda decirse que este resultado ^  
es debido a un aumento en la reactividad emocional de los ani­
males, ya que el nümero de defecaciones de los animales lesio­
nados es seme jante al de los contrôles. Todos estos resultados 
apoyan nuestra suposicidn inicial de que uno de los efectos de 
la lesidn septal es el de fortalecer las reacciones defensivas 
especificas de la especie, tal y como se muestra en esta serie 
septal 11, a través de un incremento en la conducta tigmotdxi- 
ca.
4.4.- SERIE SEPTAL. 12.
4.4.1.- Introduceidn.
Esta serie se planted como vnv. continuacidn del expe 
rimento iniciado con lu serie septal 9. Ahora se tra.1,aba de es 
tudiar cl efecto de la lesidn septal sobre la foimacidn de in­
hibicidn reactiva cuando el procedimien' i, para que se manifies 
te la inhibicidn reactiva se llevaba u. cobo después de haber - 
lesionado a los animales. En esta serie sc ha eliminado la prue^ 
ba que es tudia el efecto de la lesidn sobre la aparicidn de —  
respuestas emocionales condicionadas, riiedi ba a través df lu ta- 
sa de dcfecacidn durante la extincidn, ti’us haber expuesto a - 
los animales a una descarga inevitable en una caja de dimensio 
nés reducidas. Esta prueba no se aplir d ohora debido a que en 
la serie septal 9 ya se ban obtenido 1 os datos referidos u di­
cha prueba cuando esta se aplica pre y ]io:-'operatorianente. Ade^  
mas, de esta forma, se elirninaba el posible efecto que la expo 
sicidn previa a una descarga inevitable jriudiera ejercer sobre 
el posterior aprendizaje de evitacidn eri la caja de dos compar 
timentos. Finalmente se modified ligerameute el procedimiento 
de condicionamiento, aumentando de formo lenta y progrès!va. la 
intensidad de la descaiga con el fin de obtener un menor condi 
cionamiento de la. respuesta de evitacidn. Con este procedimien 
to tratamos de observai si tras haber consc^qiido un bajo nivel 
de respuesta de evitacidn, dicha respuesta puede aumentar a —  
consecuencia de la lesidn. Igualmente tr-u t.dbamos de comprobar 
si la ausencia de deterioro de la respuesta de evitacidn obser 
vada en el grupo experimental de la serie septal 9 (frente al 
deterioro observado en la respuesta de les contrôles), ru; si—  
gue manteniendo en esta nueva serie
4.4.2.- Sujetos.
Se utilizaron 21 ratas machos, de raza Wistar, con - 
una edad de 3 meses y mou LU al comioiu o cJo los experi mont os.
- iüa
Los grupos experimental y control no diferlan preoperatoriamen 
te en ninguna de las respuesta estudiadas.
4.4.3-- Aparatos.
Los animales fueron estudiados en las pruebas de cam 
po abierto y caja de dos compartimentes pre y posoperatoriamen 
te. Todos los animales fueron operados. Ademés, los animales - 
expérimentales fueron sometidos a la ele c t roc oagulac i 6n del —  
érea septal.
4.4.4.- Procedimiento.
Durante las cinco primeras sesiones los animales fue 
ron observados en el campo abierto, 3 minutos cada dia, las 10 
sesiones siguientes fueron de condicionamiento en la caja de - 
evitacidn activa, aumentando de forma lenta y progrès!va la in 
tens i dad de la descarga., desde 80 a 250/tA. Duante la fase pre­
operatoria el intervalo entre ensayos (lEE), utilizado, fue 30 
segundos, siendo la duracidn del EC y la del El, 8 segundos - 
(5+3) y 3 segundos respectivamente. Tras este entrenamiento —  
los animales fueron operados, procediéndose a lesionar el érea 
septal del grupo de animales expérimentales.
Después de cinco dias de recuperacidn postoperatoria 
se estudié nuevamente la respuesta de evitacidn durante 7 dias 
siendo el lEE de 30 segundos. A continuacidn y durante 4 dias 
se procedid a acortar el lEE a 3 segundos, y se observd de nue 
vo la respuesta de evitacidn. Finalmente se observd a los ani­
males en el campo abierto, durante 3 dias, 3 minutos diarios. 
La Tabla 4.6, resume el procedimiento utilizado.
4.4.5.- Resultados.
Como resultado de la operacidn fallecieron 3 anima—  
les (uno del gixipo de control y dos del grupo experimental). - 
El anélisis histoldgico llevd a rechazar a 3 animales del gru­
po experimental, por lo que el grupo experimental quedd forma-
do finalmerite por 6 animales. En este grupo la lesidn del sep­
tum lateral abarcaba aproximadamente el 75!^  de dicha est m e t  li­
ra. También quedd danado el septum medi «1, aunque en mener m£
dida (alrededor de 40fc ) . En cinco de lor; animales se vid afec­
tado el nücleo septof imbrial en un 70/'. En un animal se vio —  
afectado ligeramente el nücleo triangular del septum, y en 4 - 
animales se vid alcanzado ligerameute el cuerpo calloso.
En la fase preoperatoria los animales mostraron poco 
aprendizaje de evitacidn. Durante los ültimos cinco dias de es 
ta fase la media de respuestas de evitacridn fué 2 en el g m p o 
experimental y 1.8 en el grupo control. Tampoco se encontraron 
diferencias en respuestas cero (1.2 on ul grupo experimental - 
frente a 1.3 en el grupo de control), ni en la actividad entre
ensayos (0.5 en el grupo experimental fi-onte a 0.3 en el gi"upo
de control), ni tampoco en el nümero de defecaciones (4 en el 
grupo experimental frente a 3.3, en el grupo de conti’ol) . Tam­
poco los resultados obtenidos eu el Ou.rnpM Abierto arro jay n dj. 
ferencias significativas. En esta pruebu los resultados de los 
grupos experimental y control fueron rnsp('ct ivamente los si gui en 
tes: deambulacidn externa 30.1 y 30; deambulacidn interna 1.8 
y 3; y defecaciones 1.1 y 1.
Posoperatoriamente aparecieron diferencias significa 
tivas entre el grupo de control y el fixjv'rimental en la media 
de respuestas de evitacidn y en la actividad entre ensayos, —  
cuando el lEE era de 30 segundos. La media de respuestas de —  
evitacidn fue 5.5 en el grupo experimonlul frente a 2.5 de los 
contrôles (u=5.5, p<.01). También la actividad fue mayor en —  
los animales expérimentales (2.0) que en los contrôles (0.3) - 
(jU=6, P'S.01). Los animales expérimentales dieron 0.5 respues —  
tas cero f rente 1.2 respuestas de los contrôles pero esta dife 
rencia no résulté ser signif icativa (u=3.4 , no signif icativa) . 
Cuando se acortd el lEE a 3 segundos, la actuacidn de los ani­
males expérimentales se détérioré pas nul o a dar una media de -
2.2 respuestas evitaci<5n f rente a 1.7 rcr-.puentas de los contro 
les desapareciendo la si^qiif icacidn ,dc lus diferencias en con—
- Hi.
trades (AjL~ 19, n.s.). Tampoco se encontraron diferencias en la 
media de respuestas cero durante estos 4 dias (2.3 respuestas 
el grupo experimental frente a 3.7 el grupo de control;Xi =16.5 
n.s.). Por lo que se refiere al nümero d o  defecaciones no se - 
encontraron diferencias estadisticamente significativas cuando 
el lEE era de 30 segundos (4 defecaciones en el grupo experi—  
mental frente a 3.4 defecaciones de media de los contrôles). 
Tampoco hubo diferencias estadisticamente significativas cuan­
do se a.cort6 el lEE a 3 segundos (2.4 defecaciones en el grupo 
experimental, frente a 1.5 en el grupo dc control). El nümero 
de respuestas de huxda que preoperatoriamente habia sido sme—  
jante, era ahora, tras la lesidn signi f icat ivamente menor en - 
el grupo experimental (3.9 respuestas) que en el grupo de con­
trol (6.3) (it= 4, p<.Ol), cuando el lEE era de 30 segundos. Es 
ta diferencia de jaba de ser significativa cuando se acortaba - 
el intervalo entre ensayos a 3 segundos (5.6 respuestas de hu^ 
da en el grupo experimental frente a 4.4 en el grupo de control; 
if—14, n.s.). En conjunto los animales expérimentales huyeron 
o evitaron mâs que los contx'oles, cuando el lEE se acortd a 3 
segundos (7.6 de los expérimentales f rente a 6.2 de los contro 
les), aunque esta diferencia no era estadisticamente significa 
tiva (u= 20, no significativa).
V En el campo abierto los animales septales mostraron 
posoperatoriamente una mayor deambulacidn extema (18.2 f rente 
a 4.6 de los contrôles), sin embargo esta diferencia no résul­
té estadisticamente significativa, Tampoco hubo diferencias —  
significativas ni en la deauobulacidn in le m a  (1.1 de los anima 
lés expérimentales frénte a cero de los contrôles), ni en el - 
nümero de defecaciones (1.5 de los expérimentales frente a 1.6 
de los contrôles). Las Tablas 4 muestran los resultados ob— 
tenidos en esta serie. La évolueidn de la respuesta de évita—  
cidn queda refiejada en la figura 4.3.
Los resultados obtenidos en es la serie sugieren que 
tras la lesidn septal, la respuesta de evitacidn activa en una 
caja de dos compartimentes se ve facilibada en relacidn con la
actuacidn del grupo de control. Este resultado coincidirla con 
lo encontrado por otros auto res. 3in cmbo.rgo, en nuestro coso, 
a causa, del procedimiento de entrenamien '.o utilizado, las res­
pues tas de evitacidn del grupo experiinen'.al tras la lesidn, —  
aunque son mas del doble que las respne:' ;t.s de los contrôles, 
no superan, en conjunto, el 60fo del total de las respuesI.n.s pjl 
sibles, cuando el ÏEE es de 30 segundos. Guanlo el lEE se aoor 
ta a 3 segundos la actuacidn del grupo experimental se deterio 
ra y aunque la media de respuestas de evitacidn es 1 igeran.cnte 
superior a la media de los contrôles, no résulta estadistica—  
mente signif icativa. Esto podria sign i tlr-ar que si el detcrio-- 
l’o se debe a la formacidn de inliibic Lr'm react j_va, la lesidn no 
parece impedir que dictia inhibicidn se désarroi le. Este resul­
tado es contrario al que se obtuvo en la serie septal g y po—  
drla debeIse a que en esta nueva serin o1 nivel de condiciona- 
ni lento es menor que en aquella. Por er.t.i razdn, quiz as el he —
cho de acortar el lEE contribui rla no s a  o a ;;enerar in hi Pii---
cidn reactiva, sino que ademés podi'la iiil.er,l,'erir on el cor-di—  
cionamiento cuando la rc spues ta de o vi to cidn todavia no ost.i 
bien establecida. De acuerdo con este supuesto, para poder —  
apreciar diferencias en cuanto al detoraoro de la respuesta de 
evitacidn entre expérimentales y con t rôles, el tanto por cien- 
to de respuestas de evitacidn en ambos grupos, debe de ser aJ- 
to, antes de procéder a acortar el TEE.
Eor otra parte las diferenc La:■. encontradas no pare —  
cen ser dehidas a una alteracidn en nivel emocional de los 
animales, ya que el nümero de defecacion.s en ]a fase pos tope­
rator ia es muy seme jante en todas las situaciones estudiadas. 
Tampoco es posible apreciar si la tendencia tigmotdxica esté - 
aumentada en los animales expérimentales, ya que ambos grupos 
la deambulacidn interna fue minima pro y posoperatoriamente. 
Finalmente el significativo aumento de lu actividad entre ensa 
yos esta de acuerdo con ].os resultados encoritrados por la may^ o 
ria de los autores.
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4.5.- SERIE SEPTAL 11.
4.5.1.- Introduceion.
La serie septal 13 es una serie que complementarla a 
las series 9 y 12 y c .-mo en ellas se pre tende estudiar el efo£ 
to de la lesidn septal sobre el desarrollo de la inhibicidn —  
reactiva. Si el èrea septal juega algun papel en el desarrollo 
de la inhibicidn reactiva, su destruccidn impedirè que la inhi 
bicidn se desarrollo. Esencialmente es una replicacidn de la - 
serie septal 9, ya que se repitid el mismo procedimiento segui 
do en dicha serie con dos ligeras modificaciones: se elimind - 
la prueba para la medida de la respuesta emocional condiciona­
da, que podia producir efectos de habituasidn a la descarga o 
indefensidn aprendida y se cambid la intensidad de la descarga. 
Con esta serie se trataba volver a obtenor alguno de les resul 
tados obtenidos en las series septales 9 y 12 que hablan sido 
contradictorias. Ademàs se estudid la actividad entre ensayos 
cuando el lEE es de 3 segundos por si pudiera arrojar diferen­
cias significativas,
4.5.2.- Sujetos.
Se utilizaron 12 ratas machos, de raza Wistar de 100 
dias de edad al comienzo del experimento,
4.5.3.- Aparatos.
Los animales fueron estudiados en el campo abierto y 
en la caja de dos compartimentos, antes y después de la opera­
cién. Para la operacién se utilizé el aparato estereotèxico y 
material complemeiitario.
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4.5.4.- Procedimiento.
En primer lugar se observé o los animales en la pru£ 
ba de campo abierto durante 5 sesiones diarias de 3 minutos de 
duraoion y se registre el nümero de defecaciones y lu exrd.or'a- 
ci6n de las èreas internas y extemas tal y como se ha descri­
to anteriormente. Se procedié entonces al condicionamiento de 
la re situes ta. de evitacion. Se efectuaron 14 sesiones de condi­
cionamiento de 10 ensayos cada una, para cada animal, con un - 
intervalo entre ensayos (JEE) de 30 segundos. Acabada esta sé­
rie de sesiones se procedié a acortar ol lEE de 30 a. 3 segmi—  
dos y el numéro de ensayos por sesién aumenté a 20. Se réalisa 
ron 5 sesiones en dias consécutives. Se ronnaron dos grupos h£ 
mogéneos en cuanto al nivel de deterioro del condicionamiento 
observado durante las ultimas cinco sesiones.
El paso siguiente fue operac a los animales, losio—  
nando el èrea septal al grupo experimental. Después de cinco - 
dias de recuperacién se volvié a registrar la conducta de evi­
tacién durante cinco dias. El intervalo entre ensayos era 3 se 
gundos. Los ensayos por sesién eran veinte. Los animales fue—  
ron observados nuevamente en el campo abierto durante cuatro - 
sesiones de 3 minutos diarios y la série concluyé con dos nue- 
vas sesiones de condicionamiento de evitacién, con un interva­
lo entre ensayos de très segundos. La Tabla 4.3 resume el pro- 
cedimient: utilizado.
4.5.5.- Resultados.
A consecuencia de la operacién fallecieron dos anima 
les del grupo de control. Tras el examen histolégico fue recha 
zado un animal experimental.
En todos los animales el septum lateral résulté am—  
pliamente danado (alrededor del 70?^  de la estjaictura.) , el sep­
tum lateral résulté parcialmente danado (algo nids del iOfo de - 
La estructura). Las lesiones se extendiar caudalmento hacia. el
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nücleo triangular del septum y el nücleo septofimbrial que qu£ 
daron también considerablemente danados. La lesiün afecté tam­
bién a las columnas del Fomix.
El nümero final de sujetos para esta serie fue 4 ani 
males en el grupo do control y 5 en el grupo esperimental. En 
la faso preoperatoria la media de respuestas de evitacién du—  
rante los 5 ültimos dias con un intervalo de 30 segundos, ha—  
bla sido 5.7 en el grupo de control y 5.7 en el grupo experi—  
montai. La media de respuestas de evitacion cuando el interva­
lo entie ensayos se acortaba en ambos grupos, descendla en los 
dos grupos en igual medida, siendo 3.8 la media de respuestas 
de evitacién del grupo de control y 3.7 la media del grupo ex­
perimental. Por lo tanto, en la fase preoperatoria ambos gru— • 
pos estaban igualados en su nivel de respuesta, de evitacién - 
en las dos condiciones expérimentales. En la fase posoperato—  
ria la media del total de respuestas de evitacién era 4.1 en - 
ambos. Ninguno de los resultados mencionados hasta aqui presen 
ta diferencias estadisticamente significativas. Tampoco se han 
encontrado diferencias significativas en actividad entre ensa­
yos (1.2 los animales contrôles, frente a 0.6 de los experimen 
taies), ni en respuestas cero (2.4 los contrôles y 2.6 los ex­
périmentales), ni en el nümero de defecaciones (1.3 los contro 
les y 0.9 los expérimentales). Por lo que se refiere a la acti 
vidad en el campo abierto los animales estaban igualados preo­
peratoria mente en deambulacién extema (siendo 20 la media de 
la deambulacién extema de los animales contrôles durante los 
cuatro dias de la fase preoperatoria y 22.5 la media, de los —  
animales expérimentales). La deambulacién interna en la fase - 
preoperatoria fue 0.5 para los contrôles y 0.9 para los experi 
mentales y el nümero de defecaciones de los animales contrôles 
fue 2.3 frente a 3.5 de los expérimentales.
Los resultados posopeiatorios fueron re spe c t ivamenf e 
para contrôles y expérimentales: 14.8 frente a 18,5 en deambu­
lacién extema; 1 frente a 0.3 en deambulacién interna; y 0.9 
defecaciones frente a 1.3. Ninguno de estos resultados arroja­
ba diferencias significativas. En las tü-las 4.9, se pre sen tan
10^
loa ref:ulto.dos obbenidos con eoba serle. La fifjura 4.4, mues—  
tra la evoluoi6n de la re spues ta de eviLe,c:i6n en los do,-'. ,"ru—  
pos, a lo largo del experiniento.
Los resultacios obtenidos on esi.a serio coincidon nue^  
vaniente con los obtenldos en la serie snpbal 12 y sugieren que 
la lesidn septal no parece altorar los procesos do inhibscion 
reacbiva, ya que los animales lesionados no rnejoran en la eje- 
cucl6n de una respuesta de evitacl6n detcriorada, sino que se 
observa un comportamiento semejante al de los contrôles. Este 
resultndo tambj en podia ser debido al ba ;:o nivel de condiciona 
mierito del que se parte al corneîisar el ont renam lento con un —  
lEE de très segundos. En este caso, al icjual que indicàbamos - 
en la serie anterior, cabrfa esperar qun no se apreciaran dif£ 
rencias notables entre los animales del ,rupo de control y los 
lesionados. Tampoco se ha observado ahorn un anmento en lu. ac- 
tividad entre ensayos, si bi en este resul ta do podria soi- debi­
do a los parâmetros utilixados. A diforcfcia de la serie anto- 
rior, on donde si aparecian diferencias f i rnif icativas cua.ndo 
el lEE utilizado era 30 segundos, a(|u C non 3 segundos de TEE, 
no aparecen diferencias significativas. Este resultado podria 
explicarse por el hecho de que al acortai- ol XEE los anime les 
apenas tioiien tiempo material para dar rf spues tas de actividad 
durante dicho intervalo. Por ello, au Tique pudieran exist ir di- 
ferencias, quizàs con este procedimiento no serian détectables. 
En el campo abierto tampoco se Lan encontrado diferencias sig- 
nificativoG ni en deambulacidn externe, ni en deambul.ocion in­
terna, ni en el nümero de defecaciones.
El con junto de estes ï’esultadof nos sugii io que no - 
resultaba claro que la lesidn septal pud i era afectar a los pr_o 
cesos de inhibicidn réactiva me did os a tmv4s de la situacidn 
de prueba utilizada per nosotros en las ft^ ries septales 1 , 12, 
y 13. El efecto de la lesiôn septal sobre una respuesta d? ev_i 
tacidn deteriorada a causa del acortauiic;■ to driistico del inter 
valo entre ensayos no es sistematico. Dic’o efecto podria de—  
pender del nivel de condicionamiento obtmido antes del acorta
- i6à
miento del lEE. Cuanto mayor sea el niimeio de respuestas de —  
evitacidn mayor serd la inhibicién réactiva que se pueda produ 
cir y también sera mayor el posible efecto de la lesidn septal.
Por estas razones, pensatnos en utilizar otro tipo de 
prueba en la que no inüerviniera ningiin estimulo aversivo pero 
que sin embargo pudiera generar también inhibicidn reactiva. 
Resultados obtenidos por otros autores (Schwartsbaum, I968; -
Dallard, 1970), muestran que en los animales septales se produ 
ce mener altomancia espontdnea en tarons de discriminacit'm —  
con reforzamiento apetitivo. Esta rrenor ait émane ia, de aouer- 
do con la l.eoria de Hull, podria nuevameote indicar que la in- 
hibicidn reactiva se genera con mas dificultad en los animales 
septales. En la serie septal 14 decidimos estudiar el problema 
sin utilizar estimulacidn aversiva.
iü'j
4.6.- SERIE SEPTAL 14.
4,6.1.- Ini'.roduccidn.
Con esta serie se trataba de estudiar si la lesion - 
de] area septal producia. una incapr.cidad para inhibir la res—  
pues ta. Preteridiarr.os, al igual que en la anteriores series sep 
taies 9, 12 y 13, comprobar si la destrucciAn del tejido sep—  
tal difioultaba la apariciAn de la inhi biciAn reactiva .
Sin embargo, en esta serie, la situaciAn de prueba 
no iba a implicar la utilizaciAn de estimulos aversivos. Deci- 
dinios utilizar una prueba que empleaso reforzamiento apetitivo 
ya que cabia pensar que la ausencia de diferencias en los re—  
sultados de las series septales 12 y 13 podria deberse a la 
incapacidad de la prueba utilizada pera estudiar las inhibicio 
nés reactivas. De hecho, una vez apinridido la respuesta de evi. 
tacion, al acortar el intervalo entre ensayos la respuesta de 
evitaciAn se détériora. No obstante, este détériore en la niayp 
rla de los animales no era muy acusado, debido probablemen te, 
a que la respuesta de evitaciAn estudiada por nosotros, una —  
vez aprendida, es muy potente mientras esten présentes las con 
tingencias que mantienen dicha respuesta.
oi por el contrario, la respuesta no estd. bien esta- 
blecida, el contraste entre respuesta de evitaciAn deteriorada 
y no deteriorada sera pequeno. Ademds, en este caso, es posi—  
ble que intervengan màs fenAraenos, junto con el de la inhibi—  
ciAn reactiva.
Por ello, en esta serie se optA por estudiar la res­
puesta do presiAn de palanca en la caja de Skinner bajo un pro 
grama de razAn fija 20 (RP 20). Bajo esta contingencia experi­
mental el animal obtiens comida cada vez que compléta una eje- 
cuciAn de veinte respuestas. Se ha observado que la ejecuciAn 
en un programa de este tipo genera un patron de respuestas que 
se caracteriza por una marcada pausa, que aparece tras e] re—  
forzamienbo y porque la tasa de respuesta es bastante constan-
U d
te una vez que el animal responde de nuevo tras la pausa posre^ 
forzamiento (Perster y col., 1957). Sin embargo,y a pesar de - 
que el animal responde con rapidez y de que sus tiempos entre 
respuestas en general son bastante seme jantes, a veces es posj. 
ble apreoiar alteraciones en la regularidad con que la respues 
ta se produce. Una explicaciôn de este hecho podla encontraree 
en los trabajos de Bills (1931) y Spielman (1963). Spielman e^ 
tudl6 la ejecuciAn de tareas repetitivas en sujetos humanos. 
Este trabajo mue s tira, entre otras cosas, la exist enc ia de pau-
sas de descanso involuntarias que podian deberse a la forma---
cion de inhibiciAn reactiva. Eysenck (1967) en el capitulo III 
de su libro "Fundamentos biolAgicos de la. personalidad", dedi- 
ca un apartado al estudio de las pausas de descanso involunta- 
rio, relaciondndolas también con la foimaciAn de inhibiciAn —  
reactiva.
En esta serie septal 14 se estudiaron este tipo de - 
pausas que aparecen en los trenes de respuestas, en una actua- 
ciAn controlada por un programa de razAn fija 20. Se pensaba - 
que si la lesiAn septal impide que se forme inhibiciAn reacti­
va, entonces en los animales lesionados el ritmo con que res-*- 
ponden serA màs constante y aparecerà un menor nümero de pau—  
sas de descanso involuntario. (En el apartado 3.3.3. se ha des 
crito el criterio utilizado para nuestra definiciAn de pausa).
4.6.2.- Sujetos.
Se emplearon 20 ratas machos, de raza Wistar, adul—  
tas (150 dias) al comenzar el expérimènto. Se fbrmaron dos gru 
pos équivalentes en la tasa de respuestas por minuto y se asig 
nA uno de elles a la condiciAn experimental. El otro grupo fue 
utilizado como grupo de control.
4.6.3.- Aparatos.
Se utilizA una caja de Skinner conectada a un equipo 
de programaciAn que peimitfa llevar a cabo un programa de ra—  
zAn fija 20. El aparato estereotàxico, se utilizA para llevar
- l i o
a cabo 3a IcsiAn del àrea septal.
4.6.4.- Procedimiento.
Todos los animales a la edad do tres meses y medio, 
habxan apiendido a presionar la palanca para obtener reforza—  
miento basta alcanzar una razAn fija (RF 10) estable. Este cri 
terio sc considerA alcanzado tras un total de 10 boras de en—  
trcnamicnto por animal, distribuidas a lo largo de 10 sesiones 
de una bora diaria. A1 comenzar el experimenbo los animales tu 
vieron ] 5 sesiones de diez minutos diaries de mantenimierito de 
la respuesta hasta alcanzar una ejecucion tipica de los progra 
mas razon fija con una larga pausa tras el reforzamiento. Des- 
puAs de esto los animales recibieron tres dias mds de entrena- 
miento. Estas sesiones duraban cinco minutos y la ejecuciAn —  
del animal fue registrada en cinta magnetica con el fin de ana 
lizar posteriormente los resultados median1;e ordenador, de la 
forma en que se indica en el apartado 3.3.3. El siguiente paso 
consistiA en operar a los animales, lesionando a los experimeu 
tales, mientras que los restantes animales pasaron a formar —  
parte del grupo de control.
Tras la operaciAn los animales recibieron respectiva 
mente siete, tres y cinco sesiones bajo un programa de razAn - 
fija 20, extinciAn y de nuevo razAn fija 20. Las sesiones te—  
nian una duraciAn de 5 minutos. En la Tabla 4.10 se puede on—  
contrar un resuraen del procedimiento utilizado.
4.6.5.- Resultados.
A consecuencia de la lesiAn murieron 2 animales per- 
tenecientes al grupo experimental y otros 2 del grupo de con—  
trol. El examen histolAgico revelA la ausencia de lesiAn en 1 
animal experimental e inadecuada localizaciAn de la lesiAn en 
otros 2 de los animales. De los 7 animales expérimentales res­
tantes, en tres de ellos la lesiAn se situaba postcomisuralmen 
te danando especialmente el nücleo triangular del septum y el 
nücleo septofimbrial, mientras que el septum lateral apenas re 
sultaba dan ado (menos de un 20?& de la estructura). Por esta ra
z6n estos tres animales fueron eliminados del grupo experimen­
tal. En los cuatro animales que finalmente constitiiyeron el —  
grupo experimental, el septum lateral estaba danado en un 505^  
de su estructura, el septum medial apenas aparecla lesionado y 
la lesiAn se extendia caudalmente danando parcialmente el nü—  
cleo triangular del septum y el nücleo septofimbrial. El grupo 
de control quedA formado por seis animales.
El anàlisis de las respuestas de presiAn de palanca 
mostrA que preoperatoriamente los grupos podian ser considera- 
dos como seme jantes, no existiendo ninguna diferencia estadls- 
ticamente significativa en la tasa de respuestas de presiAn de 
palanca bajo un programa de razAn fija 20, a lo largo de los - 
quince dias de entrenamiento previo. La media de la tasa de —  
respuesta de los tres dias inmediatamente anteriores a la le—  
siAn era 29.5 respuestas por minuto, en el grupo experimental 
y 31.2 respuestas por minuto, en el grupo de control. Tras la 
operaciAn la tasa media, de respuestas durante los primeros sic 
te dias. bajo un programa de RP 20 fue mayor en el grupo expe­
rimental (32.5 respuestas), que en el grupo de control (27.3), 
pero esta diferencia no resultA ser estadlsticamente signifies, 
tiva (tt= 7, no significativa). Durante los tres dias de extin­
ciAn la tasa de respuesta era menor en el grupo experimental - 
(13.5 respuestas), que en el grupo de control (15.3 respuestas)
pero la diferencia no era estadlsticamente significativa, ---
11, no significativa). Finalmente, en la fase de recondi—  
cionamiento, la tasa de respuestas volvla a ser mayor, en el - 
grupo experimental (32.6 respuestas) que en los contrôles ( 28 
respuestas), aunque Asta diferencia no era estadlsticamente —  
signif icativa (*l= 8, no signif icativa).
En el anàlisis de las pausas, preoperatoriamente am- 
bos grupos eran muy semejantes (7.3 pausas por minuto el grupo 
experimental y 7.5 el grupo de control).
Posoperatoriaraente el nümero de pausas por minuto fué 
menor en el grupo experimental que en el grupo de control, tan 
to bajo el programa de RF20 (7.3 pausas frente a 9.5), como ba
î. h d
jo e] programa de extinciAn (4.6 pausas f rente a 6.6). En ningun 
caso esta diferencia resultA ser estadlsticamente significativa.
Sin embargo cuando se comnaran las pausas en relaciAn 
con la pcopia tasa de respuesta del animal si se encontraron dj. 
fc rencias signif icativas durante la cxiinciAn. Preoperatoriarneu 
te ambos grupos estaban igualados en el numéro de pausas por —  
respuesta (0.26 el grupo experimental y 0.28 el grupo de control) 
En la fase posoperatoria el nümero de pausas por respuesta fue 
siempre menor en el grupo experimental. Bajo el programa de RP 
20 el numéro de pausas por respuesta en el grupo experimental - 
fue 0.27 f rente a 0.36 del grupo de control (u.= 5 no signif ica­
tiva) . Bajo el programa de extinciAn el nümero de pausas por —  
respuesta fue 0.20 en el grupo experimental y 0.34 en el grupo 
de control (k.= 3, p^.03). En las Tablas 4.11, se présenta el —  
conjunto de los resultados obtenidos. La figura 4.5 muestra la 
evoluciAn de la tasa de respuesta a lo largo de las diferentes 
fases del experimento.
Los resultados obtenidos sugieren nuevamcnte que la - 
lesiAn septal podia intervenir en la forxnaciAn de la inhibiciAn 
reactiva, ya que el nümero de pausas es siempre menor en los —  
animales expérimentales que en los contrôles. Sin embargo, esta 
diferencia ünicamente ha sido estadlsticamente significativa —  
cuando se compararon las pausas por respuesta de ambos grupos - 
durante la extinciAn. Por lo tanto. résulta diflcil afirmar de
forma rotunda que la lesiAn dificulta la apariciAn de inhibi---
ciAn reactiva, si bien es cierto que diverses resultados apun—  
tan en esta direcciAn.
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4.7.- SERIE SEPTAL 16
4.7.1.- Introduce!An.
Esta serie se planteA como una continuaciAn de las - 
series anteriores. A la vista de algunos de los resultados ob­
tenidos por otros autores tras la lesiAn septal, se pens A en -- 
la posibilidad de la existencia de factores atencionales cuya 
intervene!An facilitaria la adquisiciAn de la respuesta de evi 
tac!An, Se partiA de la teorla dé Vinogradova (1975) segün la 
cual un estimulo extemo present ado repet idas veces se habitua 
ria debido a la acciAn del sistema propuesto por este autor —  
tal y como ya hemos expuesto en el apartado 1.2.2.
Pavlov (1927, pp.191-4) fue el primero en demostrar 
el fenAmeno del ensombréeimiento. Pavlov puso de manifiesto —  
que la fuerza del condicDonaroiento a un estimulo dependia fun- 
damentaimente de que dicho estimulo fuera presentado aislado o 
formando parte de un compuesto. Cuando dos estimulos se presen 
taban formando parte de un compuesto, uno de ellos podia resuŒ 
tar menos efectivo a la hora de elicitar una respuesta condi—  
cionada cuando se comparaba por separado la capacidad excitato 
ria de arabes estimulos. Pavlov llegA a la conclus!An de que el 
estimulo màs fue rte de un estimulo compuesto "ehsorabr'ecla" al 
màs dàbil en mayor n menor medida, dependiendo de las intensi- 
dades relativas de los dos estimulos. (Pavlov, -1927,pp.269-70)
Los éféctos de erisombreciraientoobsérvados en experi 
mentos en los que interviens el fenômeno del condicionamiento 
clàsico son de tres tipos. En primer lugar, un estimulo relati 
vamente dàbil (por ejemplo un tono de baja intensidad) puede - 
ser fàcilmenté condlcionado cuando ünicamente se empareja di—  
cho estimulo con el reforzador. Sin embargo, si esta operaciAn 
de reforzamiento se produce simultàneamente en conjunciAn con 
otro estimulo màs intense (por ejemplo una luz muy brillante), 
el estimulo dàbil.o menos relevante puede ser ensombrecido por 
el estimulo màs fuerte o relevante, y entonces se observarà —  
muy poco o ning\5n condicionamiento cuando el estimulo menos r^
I'Ji)
levante se presente aisladamente (Pavlov, 1927; Kamin 1969; '
Mackintosh, 1971). Ünicamente ocurre ensombrocimiento de este 
tipo cuando uno de los estimulos es relativamente intenso y el 
otro es considerablemente menos intenso.
En segundo lugar, si se présenta un EC compuesto de 
dos estimulos de intensidad seme jante, de tal manera ({ue mxo - 
de ellos sea seguido s1 s te mat i came nt e de refuerzo y el otro no 
eJ primero actuard por si mismo como EC, ensombreciendo al otro 
ya que el primero serà un predictor mas fiable del refuerzo, - 
(Egger y col., 1962; Wagner, 1969).
Finalmente,existe un caso particular de ensombreci —  
miento que guarda un notable paralelismo con el que acabanos - 
de exponer. El establecimiento de uno de los elementos de un - 
con junto como una senal fiable de rcf r.rzamiento puede imped ir 
o bloquear el condicionamiento al otro elornento durante el pos 
terior reforzamiento de],.compuesto (Kamin, 1969; Mackintosh, - 
1971).
En esta serie so empleô un estimulo condicionado corn 
pucsto en presencia del cual los animales debian aprender a —  
evitar. En esta situaciAn experimental elcgida por nosotros, - 
(una luz dAbil junto con un tono intenso), la luz deberia ver­
se ensombrecida por el tono. Este resultado se ha interpretado 
como debido a que en esa situaciAn coda uno de los estimulos - 
compile por ganar fuerza excitâtoria, pero debido a la existen 
cia de distintas velocidades de condicionamiento el estimulo - 
mas débil, que se condiciona màs lentamente, se ve ensombreci­
do por cl estimulo màs intenso. La existencia de un factor de 
tipo atcncional daria cuenta de las distintas velocidades de - 
condicionamiento de los dos estimulos, (Kamin, 1969; Wagner - 
y Rescorla, 1972).
Los estimulos utilizados por nosotros debian dar lu­
gar a que la luz se viera. ensombrecida por el sonido, de acuer 
do con los trabajos a los que acabamos de referirnos, dado que 
la luz era menos intensa que el sonido, como habia puesto de - 
manifiesto un estudio piloto previo a esta serie.
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Una vez obtenido el ensombrecimienbo de la luz por - 
el sonido, se pas6 a lesionar al grupo experimental y a seudo- 
operar a los contrôles.
Segdn la teoria de Kamin (1969) para que un sujeto - 
aprenda a responder ante un estimulo, dobo verse sorprendido - 
por este, es decir, debe prestarle atencidn. Trabajos posteriçi 
res centribuyeron a confirmar que solo ocurrirà condicionamien 
to a un estimulo cuando dicho estimulo constituya un factor —  
sorpresa para el organisme, (vease el libro de Mackintosh ,1974^
"The psychology of animal learning" pp. 45-51). Segûn este ---
principio un estimulo adquirirà fuerza asociativa cuando no —  
sea redundante. La predicciôn hecha para esta serie era que —  
los animales lesionados se condicionarlan antes cuando se les 
entrenara presentando el estimulo ensombrecido en forma aisla- 
da (la luz) debido a que prestarlan mayor atenciAn a la luz —  
que los contrôles. Esto deberla ser asi, ya que tras la lesiAn 
los mécanismes de la habituaciAn, segün la teorla de Vinogradova 
(1975), podrlan estar alterados y los estimulos se habituarlan 
con màs dificultad. Dicho de otro modo, los animales septales 
prestarlan mayor atenciAn a todo estimulo en general, lo que - 
facilitarà el condicionamiento de la respuesta de evitaciAn —  
cuando se presents solo el estimulo ensombrecido. Una objeciAn 
a este planteamiento era el hecho de que si ocurrla un mejor 
condicionamiento de los animales lesionados, ésto pudiese de—  
berse a la h ipe rreac t iv idad de estos animales y no a factores 
de tipo atencional. Para poder descartar esta posibilidad, to­
dos los anirrales (septales y contrôles) fcuvieron una sesiAn —  
sin la apariciAn de los eâtlmulos de la fase de ensombrecimien 
to (luz y sonido), con el fin de observer la actividad general 
de ambos grupos dentro de la caja de dos compartimentos. Des—  
puAs y todavia sin la apariciAn del El (la descarga elActrica) 
es decir, sin haber comenzado el condicionamiento de evitaciAn 
se les presentA, durante una sesiAn, la luz y el sonido por se 
parado, con el fin de observer si los animales lesionados pasa 
ban con mayor frebuencla al otro compartimento, cuando se pre-
g " '-f- i w
sentase la luz, aunque esta no fuera aoompafjada. de descarga. 
Caso de ocuri ir es ko lîlbimo no podria descartarso que los re—  
sultados ohienidos posteriormente se debieran en todo o en par 
te, a una hiperresponsividad de los animales lesionados. Tarn—  
biAn se predijo que de acuerdo con Wagner y col., (1972), la - 
luz, que estaba ensombrecida por el sonido, al principio se —  
condicionarla por igual en los dos grupos. La facilitacién del 
condicionamiento que se obsorvarla en el grupo experimental, se 
producirla despuAs de algunos ensayos de condicionamiento, ya
eue el grupo experimental séria capaz de prestar mayor aten---
ciAn a la luz que ol grupo de control.
4.7.2.- Sujetos.
Para llevar a cabo este experimonto, se utilizaron - 
vaintidos ratas machos, de raza Wistar, de tres meses de edad 
al comienzo del experimenbo.
4 .7 .3 .- Aparatos.
Para estudiar la respuesta de evitaciAn de los anima 
les, en las distintas condiciones que exponemos en el apartado 
siguiente, se utilizA la caja de dos compartimentos.
4.7.4.- Procedimiento.
Tras una sesiAn de adaptaciAn a la caja de dos corn—  
partimentos, de tres minutos de duraciôn, se estudiA la respues 
ta de evitaciAn durante siete sesiones, siendo el intervalo en 
tre ensayos de 30 segundos. Durante las cuatro sesiones siguien 
tes el intervalo entre ensayos fue 3 segundos. Hasta aqul el - 
estimulo condicionado empleado era una luz de 20w. asociada a
un tono de 1000 H y una intensidad de 80 db.. La sesiAn si----
guiente fue una sesiAn de extinciAn y se hicieron diez presen- 
tac i one s de la luz in t e rcalànd olas aleatoriamente con otras —  
diez presenbaciones del sonido, siendo 3 segundos el intervalo 
entre ensayos utilizado. A continuaciAn se hicieron dos grupos 
équivalentes en cuanto al deterioro de la respuesta de évita—
■ Vid
ciAn y se prooediA a operar a ambos grupos, lesionando el àrea 
septal a los animales expérimentales y seudooperando a los con 
troles. Tras cinco dias de recuperaciAn posoperatoria recibie­
ron una nueva sesiAn sin presentar ningün tipo de estimulos ob 
servandose simplements la actividad. Con esta sesiAn se preten 
dla comprobar si existian diferencias iniciales en la activi—  
dad que pudiera contribuir a la obtenciAn de diferencias en el 
condicionamiento posterior. La segunda sesiAn tras la operaciAn 
fue nuevamente de extinciAn, presentando por separado y aleato 
riamente la luz y el sonido durante 10 ensayos cada uno de los 
estimulos, siendo el intervalo entre ensayos 3 segundos.
Con esta sesiAn se pretendla veflficar que ambos grupos par--
tlan de igual nivel de condicionamiento a. la luz, y que no ha­
bia diferencias en respuesta al sonido condicionado. Las cinco 
sesiones siguientes fueron de condicionamiento a la luz con un 
intervalo entre ensayos de 30 segundos. A continuaciAn^recibie 
ron cinco nuevas sesiones acortàndose ahora el intervalo entre 
ensayos a 3 segundos. FinalizA esta serie de sesiones de adqui 
siciAn con una nueva sesiAn, en la cual el lEE utilizado era - 
de 3 segundos, presentando aleatoriamente la luz y el sonido 
por separado, bon el fin de obeervar si segulan existiendo di­
ferencias en el nivel de condicionamiento a cada uno de estos 
estimulos. Tras esta sesiAn se procediA a extinguir por sépara 
do el sonido y la luz, con el fin de observer si la extinciAn 
afectaba d if e renc ialment e al grupo experimental en relaciAn —  
con el grupo de control. Se dieron dos sesiones de 40 ensayos 
de extinciAn ai tono con un lEE de 3 segundos y una sesiAn de 
extinciAn a la luz con 40 ensayos y 3 segundos de IBE. La Ta—  
bla 4.12 resume el procedimiento utilizado.
4.7.5.- Resultados.
A consecuencia de la operaciAn murieron tres anima—  
les. Tras el anàlisis histolAgico fueron rechazados dos anima­
les y de los restantes animales lesionados, en cuatro de ellos 
podia considerarsê que se habia lesionado el septum lateral.
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El tamario de la lesiAn era reducido (alrededor de 30?^  de la es 
tructura) . Solo en uno de los cuatro animales la lesiAn af'ecta 
ba al sepv.um lateral. Los otros cinco animales del grupo expe­
rimental fueron descartados para su estudio debido a que la le 
sion estaba situada màs posterior y el te jido danado era prin- 
cipalmente el nücleo triangular del septum y el septofimbrial. 
El grupo de control, lo constituian ocho sujetos.
1.- Efecto de la lesiAn sobre las pruebas conductuales.
La actuaciAn de ambos grupos en la fase preoperate—  
ria habia sido muy seme jante, no arrojando ninguna de las res­
puestas estudiadas diferencia significativa alguna. La media 
de las respuestas de evitaciAn con el estimulo condicionado —  
compuesto habia sido 6 en el grupo experimental y 6.9 en el —  
grupo de control cuando el lEE era de 30 segundos. Cuando el - 
intervalo se acortA a 3 segundos no se produjo deterioro en la 
respuesta de evitaciAn y la media de las respuestas era abora 
6.8 en el grupo experimental frente a 7.5 en el grupo de con—  
trol. Esta diferencia no era estadlsticamente significativa. - 
Durante la sesiAn de extinciAn, que servia de prueba para ob—  
servar en ensombrecimiento se coraprobA que al presentar por sje 
parado cada uno de los dos estimulos del compuesto, la luz ha­
bia sido ensombrecida por el sonido y en los dos grupos este - 
fenAmeno ténia dimensiones parecidas.
En el grupo experimental las respuestas al sonido —  
eran 7.7 frente a 1.5 respuestas a la luz (Wilcoxon, T=0, -
p 6.002). En el grupo de control las respuestas al sonido eran 
8.1 frente 1.1 a la luz y esta diferencia también era estadis- 
ticamente significativa (Wilcoxon, T=0, p <.002). La actividad 
entre ensayos era muy seme jante en ambos grupos tanto cuando - 
la duraciôn del intervalo era 30 segundos, como cuando se ob—  
servA durante la fase de extinciAn, (expérimentales 6.4, con—  
troles 6.2, con XEE 30 segundos). Tampoco diferian preoperato­
riamente en el nivel de defecaciones que fue durante todas es­
tas fascs muy semejante (en las diferentes fases estudiadas, - 
contrôles y expérimentales defecaron respectivamente:0.9 veces
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frente a 1.7; 1.4 veces trente a 1.9; 2.5 veces trente a 3; y 
finalmente cero en ambos grupos. Ninguna de estas diferencias 
resultA ser estadlsticamente significativa. En latencies de —  
evitaciAn (o rapidez de respuesta en la evitaciAn) arabes gru—  
pos son semejantes y la latencia de respuesta se sitüa alrede­
dor de la mitad del tiempo disponible para evitar.
Todas estas semejanzas se mantuvieron posoperatoria— 
mente y  la respuesta de evitaciAn fue parecida en todos los ca- 
sos tal y como puede apreciarse examinando la tabla 4.13 h.
Cabe destacar y en esto coinciden ambos grupos, que 
el condicionamiento a la luz (el estimulo ensombrecido) fue —  
siempre menor que el condicionamiento al sonido, tal y como es 
perabamos. Sin embargo, a diferencia de lo esperado, en los ex 
perimentales no se produjo un mejor condicionamiento al estlnu 
lo ensombrecido, sino que ambos grupos se condicionarort en —  
forma parecida, 4.7 respuestas los expérimentales frente a 5.4 
de los contrôles, lo que hace pensar que los animales lesiona­
dos no prèstan mayor atenciAn ai estimulo ensombrecido que los 
contrôles. Ademàs los animales expérimentales parten posterior 
mente de un nivel de respuesta semejante tanto en actividad en 
tre ensayos durante la lesiAn de adaptaciAn (13.5 respuestas - 
los expérimentales frente a 10 respuestas de los contrôles) co 
mo en su nivel de respuesta a la luz en la siguiente sesiAn —  
que era de extinciAn. Los resultados fueron ahora 1.7 respues­
tas a la luz de los expérimentales frente a 0.9 de los contrô­
les. Cuando el XEE se acorta a 3 segundos se produce un défi—  
cit en là i^spuesta a la luz en ambos grupos ( 2 respuestas—  
los animales septales frente a 4 los contrôles), mientras que 
en la respuesta al sonido no se produce deterioro(17.8 respues 
tas los expérimentales frente a 7.5 los contrôles). Durante la 
extinciAn los animales lesionados responden màs tanto al soni­
do (7.3 respuestas frente a 6.2), como a la luz (4.4 respues—  
tas frente a 3.6). Sin embargo, en ningün caso estas diferen—  
cias han resultado estadlsticamente significativas. La figura 
4.6 y las tablas .4.13 a y b muestran un resumen de los résulta
î V ü
dos obtenidos.
Los resultados obtenidos en esta serie nos hacen pen 
sar que tras la operaciAn, los animales lesionados no son capa 
ces de prestar mds atenciAn al estimulo ensombrecido que los - 
contrôles. No podemos por tanto suponer que las diferencias en 
contradas en otras pruebas puedan explicarse como debidas a un 
incremento de los procesos atencionales. Sin embargo no es po­
sible descartar totalmente esta suposiciAn sin analizar con —  
mds detalle el efecto del tamano de la lesiAn, ya que
pudiera ser un aspecto critico en esta serie a pesar de no ba­
be rlo sido tanto en las series anteriores. El tamano de la le­
sion podria afectar diferencialmente a los diversos procesos - 
que puedan tener lugar en el septum.
Por otra parte la dificultad podia estar en el tipo 
de prueba utilizada, ya que quizds el fenAmeno del ensombreci­
miento pudiera ser lo suficientemente importante como para en- 
rrviscarar los incrementos atencionales que pudieran habcrsc prcj 
ducido.
2.- Efecto de la lesiAn sobre la ingesta de agua.
Por lo que se refiere a la ingesta de agua, los ani­
males expérimentales bebieron 51.1 c .c ., frente a 36.6 c .c ., - 
de los expérimentales (t= 2.12, p ^  .05, para una prueba de una 
cola)y este resultado era estadlsticamente significative,
Por otra parte, este resultado no se debe a diferencias de pe­
so entre los grupos, ya que los pesos de ambos grupos de anima 
les estaban igualados al comienzo del expérimente. Esta igual- 
dad se manténia al acabar el experimento, una vez finalizadas 
las pruebas de condicionamiento. Antes de la operaciAn el peso 
medio del grupo experimental era 318 gramos, frente a 308 los 
contrôles. Posopérâtorlamente ambos grupos habian ganado peso, 
debido a la edad, y seguian igualados (395 gramos los experimen 
taies frente a 415 los contrôles), por lo tanto el aumento de 
ingesta afecta selectivamente a la bebida, sin afectar al peso 
de los animales. El conjunto de estos resultados coincide con 
lo encontrado por ôtfos autores, lo que nos hace pensar que la
■ IT.’
lesiAn, aunque no es muy extensa, si es capaz de producir efec 
tos seme jantes.
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5.- DISCUSION DE LOS RESULTyU30S
5.1.- INTRODUCCION.
En este apsrtado se analizan 1 os resultados obteni— 
dos tras le. lesiôn del septum lateral. Siu embargo, antes de 
pasar a la discusidn debemos senalar (|ue los resultados obte- 
nidos son ospecïficos de la lesién septal y que no se deben - 
en manera alguna al trauma operatorio o a la lesion produc Ida 
por el paso de los electrodos a través <Jel te.iido. Apoyamos - 
estas conclusiones en ni hecho de que cuando se losionaron es 
tructuras circundantes, como era. el cnso de muchos de los ani. 
maies recliazados tras el examen histoldgioo, la actuacidn de 
estos fiujetos era sign i float ivame rite dis tinta de la actuacion 
de los animales e xpe r imeu t aie s. Ademàs, por lo general, los - 
animales con lesiones en e structuras oircundani es no difer.lan 
de los contrôles en la conducta objeto de eStudio. Por otra - 
parte los resultados obtcnidos no se deben tanipoco al trauma 
operatorio ni al paso de los electrodos a través del tejido - 
nervioso, ya que los animales contrôles fuei'on some tides al - 
mismo proceso operatorio, incluyendo un descenso de los elec­
trodos hasta la estructura estudiada, pero sin producir le--
si<5n electrolltica.
Las pruebas aplicadas no han tenido luga.r has ta. la 
total recuperacidn de ambos grupos. En aquellos casos en los 
que algùn animal no se hubiera recuperado completamente tras 
la operacidn dicho sujeto quedaba eliminado.
Ademds en el disefio de los experiment os se ha teni­
do en cuenta que alguno de los efectos de la lesidn septal —  
son transitorios.
A continuacion vamos a analizar los resultados obt£ 
nidos en sus diferentes aspectos posibles.
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5.2.- LAG REACCIONES DEFENSIVAS ESPECIFICAS DE LA ESPECIE.
Grosgen y Kelley (1972), idearon una prueba que per 
mitid estudiar el importante papel que desempenan las reaccio 
nés de fens ivas innatas en la adquisicidn de un c ond ici onarn i en 
to de evitacidn. La importancia de dichas reacciones ya habia 
sido anteriormente senalada por Belles (1970) en una revisiôn 
general en donde se analizaban los resultados obtenidos util^ 
zando distintas pruebas de condicionamiento de evitaoidn. 
Grossen y Kelley demos 1;raron que las ratas normales aprendian 
mas facilmente a saltar a una plataforua lateral que a una —  
central, para evitar o huir de una descarga. Este resultado - 
nos hace pensar que las ratas para evitar en esta prueba pre- 
fieren saltar a la plataforma lateral en lugar de hacerlo a - 
la central, debido a las tendencias tigmotaxicas (Bamett, -
1963).
Los resultados encontrados por nosotros utilizando 
la misma prueba que Grossen y Kelley ponen de manifiesto que 
los animales septales cuando saltan para evitar o huir, pre—  
fieren mucho mâs que los contrôles hacerlo dirigiéndose a la 
plataforma lateral en lugar de hacerlo a la central, Ademds - 
la observacidn directa de los animales nos permitid constater 
otro dato adicional. So refiere al hecho de que varies anima­
les septales, partieularmente en los primeros ensayos de ad—  
quisicidn de la respuesta de evitacidn, en sus intentes de —  
huir o escapar despuds do correr acababan saltando a la pla­
taforma central,(por lo cual esta respuesta se registraba co­
mo respuesta de saltar al centre). Sin embargo, estos anima—  
les en muchos casos desde la plataforma central saltaban inme 
diatamente a la plataforma lateral. Esta llamativa conducts - 
no se observé en los animales contrôles.
Tambidn, en esta prueba los animales lesionados --
muestran un déficit en la conducts de evitacién. Este déficit 
es debido a que, en especial durante los primeros ensayos, —
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cuando se présenta la descarga y aün antes, el animal comien- 
za a correr por la parrilla. Podrla pensarse que la respuesta 
de correr esté altamente potenciada en esta situacién y compi 
i.e con la respuesta de saltar, lo que hace que los animales - 
lesionados tarden mâs en aprender a evitar correctamente,
Otro hecho que debe sehalarse en relacién con este punto, es 
que el deterioro no es debido en absolute a un aumento de la 
conducta de paralizacién, ya que los animales lesionados tan 
pronto oomo se les deja en la parrilla de la caja inician res 
puestas de correr. Esta conducts^que muchos animales manifies 
tan en mayor o mener medida, podrla verse facilitada por las 
propias caracterlsticas del aparato (un espacio abierto y gran 
de) y las caracterlsticas del estlmulo aversivo utilizado, - 
(una descarga intermitente). Progrèsivamente esta respuesta - 
de correr va disminuyendo y es sustituida por la de saltar a 
una de las plataformas. Por el contrario, en espacios màs ce 
rrados séria màs f^cil que aparecieran rcspuestas de inmovi- 
lizacidn. Asl, por ejemplo, en la caja do dos compartimentes 
en donde ejl animal, ademds de no poder salir totalmente de la 
situacién, debe de volver al lugar en donde anteriormente ha 
recibido la descarga, el aprendizaje de la respuesta de évita 
ci6n de pasar al otro compartimente no solo es mas lento que
en la caja de salto si no que ademâs en algunos animales apare
ce la respuesta alternativa de inmovilizacién y agazapamiento. 
Esto hace que un pequeho numéro de animales no aprendan la —
respuesta de evitacién requerida en la caja de dos comparti—
mentos. Si tras la lesién algunas reacciones defensivas, como, 
por ejemplo,el correr estan potenciadas esto explicarla los - 
resultados de adquisicién màs rdpida de la respuesta de évita 
cién en la caja de dos compartimentes descritos por numerosos 
autores (King, 1958; Donovick, 1968; Popla’/sky, 1978),
Cuando en el segundo experimento se hace que los - 
animales lesionados, tras haber aprendido a evitar con ambas 
plataformas, dispongan ùnicamente de la plataforma central, -
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enfonces vnelVen a apavecor las respuestas de correr por la - 
parrilla,evidenciando una gran dificultad en el aprendizaje - 
de la respuesta de evitacién de saltar a la plataforma central, 
Ademds, sc ha observado una nue va respuesta: los animales sejo 
taies en sus intentes «l<! evitar saltan ha cia las paredes lat£ 
raies de la caja. Esta respuesta a medida que pasan los ensa­
yos va siendo abandonada. Sin embargo, en ningûn caso el ani­
mal adopta posturas de paralizacién, ya que los animales le—  
sionados o acaban por saltar al centro o siguen corriendo por 
la parrilla hasta que termina la descarga.
La dificultad de saltar al cent?o que aparece en —  
los animales septales en este segundo experimento, junto con 
el hecho de que se observe un mayor numéro de respuestas de — 
saltar hacia las paredes latérales podrla explicarse suponien 
do que los animales lesionados perseveran mds en la ejecucién 
de una respuesta previamente aprendida (McCleary, 1966), Se—
gi5n esta teoria lo que ostariamos observando aqui es ---
una reiteracién en la respuesta debido al entrenamiento pre—  
viamente recibido y a las preferencias observadas durante es­
te entrenamiento, Sin embargo, hay dos argument os que invali- 
dan esta suposicién. En primer lugar este resultado debe ana— 
lizarse teniendo en cuenta los restantes dates obtenidos, Los 
demâs datos seüalan la existencia de una preferencia por la - 
plataforma lateral, una potenclacién inicial de la respuesta 
de correr y una disminucién en la exploracién de las âreas in 
temas del campo abierto, lo que hace mds plausible que todos 
estos resultados, inoluida la conducta de saltar hacia las pa 
redes, se deban a una potenciacién de las reacciones defensi— 
vas especfficas de la especie producida por la lesién. En se­
gundo lugar existen resultados obtenidos utilizando una situa 
cién de reforzamiento apetitivo, que estan en contra de la —  
teoria de la perseveracién de la respuesta (Ross y dol,, 1975). 
De acuerdo con este trabajo, el mayor mimero de respuestas que 
se observa en los animales lesionados cuando su actuacién se 
compara con la de los contrôles no es debido a un aumento de
la conducta. perseverativa, sino a la aparicién de una respues 
ta anticipâtoria producida por las espectativas de refuerzo - 
présentes en la situacion.
Finalmente, en los animales lesionados se observé - 
una mayor reactividad al mane jo. Esta mayor resistencia de —  
los animales septales a ser capturados parecia convertirse en 
sumisién total tan pronto como habia sido atrapados, Nuevamen 
te una explicacién a este resultado podemos encontrarla en la 
hipétesis de que las reacciones defensivas especificas de la 
especie so encuentran alteradas tras la lesién,
5.3.- CONDICIONAMIENTO DE EVITACION ACTIVA.
Al iniciar este trabajo nos propusimos estudiar di- 
versas hipétesis acerca del papel del Area septal sobre el —  
comportamiento. Una de estas hipétesis hacia referencia a la 
existencia de procesos inhibitorios que darlan cuenta de aigu 
no de los resultados obtenidos por dive nous autores tras la - 
lesién del septum (McCleary, 1966). Para probar esta hipétesis 
pensâmes en estudiar el efecto de la lesién sobre la formacién 
de inhibiciones reactivas, estudiadas a través del deterioro 
de una respuesta de evitacién. En esta eleccién se tuvo en —  
cuenta un trabajo realizado anterioimente en nuestro departa— 
mento (Campes, 1975), En este trabajo se habia utilizado un - 
procedimiento que facilitaba la aparicién de inhibicién réac­
tiva^ como resultado del acortamiento del intervals entre ensa 
yos en una prueba de evitacién activa en la caja de dos com—  
partimentos, Ademds el hecho de estudiar este fenémeno sobre 
una respuesta de evitacién en la caja de dos compartimentes, 
resultaba adecuado ya que diverses autores habian investigado 
anteriormente el efecto de la lesién septal utilizando dicha 
prueba aunque con otros paràmetros. Por esta razén, la inter- 
pretacién de los resultados que obtuvieramos se veria facili— 
tada. Un resultado ya clasico, que se obtiene utilizando la -
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caja dc dos compartimentes, es que los animales lesionados - 
aprenden mejor una respuesta de evitacién activa (King, 1958; 
Donovick, 1968; Poplawsky, 1978).
Por otra parte, es sabido que si en una situacion de 
aprendizaje de evitacién, un estlmulo condicionado no va se—  
guide sistematicamente de una descarga eléctrica entonces re­
sult ar A dificil condicionar una respuesta de evitacién ante - 
dicho estlmulo. Por el contrario el animal aprenderA a evitar 
con mAs facilidad cuando la presentacién del estlmulo condi—  
cionado va seguida de forma fiable de la aparicién de una des 
carga (vease, por ejemplo Mackintosh, 1973). La utilizacién - 
de un procedimiento para el aprendizaje de una respuesta de - 
evitacién, consistente en exponer a un animal a un estlmulo - 
cuya presencia sefialaba la aparicién de una descarga de inten 
sidad variable nos permitié disponer de animales poco condi—  
cionables con los cuales se pudo estudiar mAs ampllamente el 
efecto de la lesién septal sobre el aprendizaje de respuestas 
de evitacién.
Para nuestro estudio hemos utilizado très grupos en 
los que la respuesta de evitacién tenla un distinto nivel de 
condicionamiento en el momento de la lesién. En unos casos la 
respuesta de evitacién estaba bien aprendida y en otros no, - 
Nosotrceestudiamos el efecto sobre: 1) la evoluclén de una res 
puesta de evitacién mal aprendida; 2) el deterioro durante la 
fase de adquisicién de una respuesta de evitacién bien aprendi 
da y 3) la aparicién de inhibicién reactiva en una respuesta 
de evitacién mal aprendida y por tanto diflciimente détériora 
ble,
Tras la lesién haemos encontrado una facilitacién - 
en la adquisicién de una respuesta de evitacién que estaba —  
mal aprendida y resultaba diflciimente condicionable. Esta ob 
servacién vierea sumarse a otras anteriores realizadas por —  
otros autores que indican que la adquisicién de una respuesta 
de evitacién activa se ve facilitada tras la lesién.
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Existirian al menos tres formas de explicar estos re 
sultados: 1) por una parte podrla deberse a una alteraciôn de 
los procesos emooionales, 2) por otra parte podrla deberse a - 
un desbloquco de los procesos inhibitorios, 3) finalmente po—  
dfla sei' debido a un aumento de la actividad entre ensayos.
En relacién con la primera interpretacién, en nues—  
tras series no hemos encontrado diferencias en la cantidad de 
defecaciones excretadas en diversas situaciones. Por lo tanto 
no podemos atribuir el resultado obtenido a una alteraciôn de 
los procesos emocionales.
Nos falta por considerar las otras dos alternativas 
posibles: un aumento en la actividad entre ensayos o un desblo 
queo de respuestas inhibidas. En nuestro trabajo nos propusi—  
mos estudiar si la lesién septal podla interferir en este blo­
ques, en una situacién en la que se acortara considerablemente 
el intervalo entre ensayos. En estas condiciones, tras la le—  
sién se ha observado claramente en los animales lesionados una 
mejora en la ejecucién de una respuesta de evitacién activa —  
previamente aprendida y que se habia deteriorado tras un acor 
tamiento drAstico del intervalo entre ensayos. Los animales —  
contrôles no muestran ninguna mejora en su actuacién después - 
de haber sido operados como contrôles. Este efecto parece de—  
pender exclusivamente del acortamiento del intervalo entre en­
sayos, ya que cuando la duracién de dicho intervalo volvla a - 
ser 30 segundos, la ejecucién de los animales del grupo de con 
trol aumentaba rApidamento igualAndose a la de los lesionados. 
Es le hecho podrfa explicarse, de acuerdo con una de nuestras - 
hipétesis de partida, como debido a la dificultad de que en —  
los animales lesionados se gene re inhibicién reactiva. Sin em­
bargo, no ha sido posible realizar esta observacién de forma - 
sistemâtica, ya que en otras series,en las que la respuesta de 
evitacién estaba mal establecida, al acortar el intervalo entre 
ensayos, no se han encontrado diferencias estadisticamente sig 
nificativas (aunque el aumento de respuestas de evitacién es - 
mayor en los animales lesionados). Este ultimo resultado podrla
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deberse a que el nivel de condicionamiento es menor en estas - 
otras series. Por esta razén, acortar el intervalo entre ensa­
yos contribuirfa no solo a generar inhibicién reactiva sino —  
que aderaés podrla interferir en el condicionamiento cuando una 
respuesta de evitacién no esté todavia bien establecida. Por - 
lo tanto, para poder apreciar diferencias en cuanto al deterio 
ro de la respuesta de evitacién entre expérimentales y contrô­
les, en el momento de procéder a acortar el intervalo entre en 
sayos el numéro de respuestas de evitacién tiene que ser alto 
en ambos grupos. AdemAs los animales no deben de haber sido ex 
puesto a un largo entrenamiento, ya que una respuesta de évita
cién sobreaprendida résulta también dificil de deteriorar, --
mientras este'n présentes las contingencias de ref orzamiento 
que la mantienen. En este Altimo caso, por mucho que se acor- 
te el intervalo, en general los animales adaptan su respuesta 
a las nuevas condiciones y el deterioro de la respuesta de evi. 
tacién es pequeho.
En cuanto a la actividad entre ensayos, los resulta­
dos de los trabajos de otros autores (Thomas y col., 1972), —  
coinciden con nuestras observaciones. La actividad entre ensa­
yos parece depender en gran medida de la localizacién de la 1^ 
sién y se encuentra una mayor actividad entre ensayos cuando - 
las columnas del fomix aparecen dahadas. Este hecho hace que 
no se encuentren resultados sistemAticos en la hiperactividad, 
y que la vabiacién en la actividad entre ensayos sea mayor en 
el grupo experimental que en el grupo de control. En todo caso 
este c ompo id;àmi eht o es ïnde pend lent é de los fehémehos emociona 
les y de la ejecucién de la respuesta de evitacién.
Tampoco se han encontrado en esta prueba diferencias 
en las latencias de la respuesta de evitacién. Se ha observado 
en ambos grupos que el valor medio de la latencia de sus res—  
puestas se aproxima a la mitad del tiempo de que disponen para 
evitar.
Por lo que se refiere al papel que el septum pueda - 
desempeftar en los procesos de registre e interpretacién de la
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informacién nuestros datos no nos permiten concluir que los •—  
animales lesionados sean capaoes de prestar mAs atencién a los 
estimulos a causa de la lesién. No podemos por tanto suponer - 
que las diferencias encontradas en otras pruebas se deban a un 
incremento de los procesos atencionales. AdemAs, la dificultad 
para poner de manifiesto alteraciones en la atencién puede re- 
sidir en el tipo de prueba utilizada por nosotros, ya que si -
bien una de las interpretaciones del fenémeno de ensombreci 
miento es de tipo atencional, pudiera ser que la situacion es­
tudiada por nosotros sea lo suficlentemente corapleja como para 
impedir la obtencién de resultados claros. Por esta razon la —  
realizacién de nuevas pruebas especificas dirigidas a estudiar 
este problema podrla contribuir a la obtencién de nuevos da—  
tos sobre el tema.
5.4.- EL GAMPO ABIERTO
Los resultados encontrados por diversos autores en - 
la actividad de las ratas tras la lesién septal son contradic­
tories. Algunos autores Lan encontrado un descenso en la con—  
ducta exploratoria mientras que otros senalan un aumento en di 
cha conducta. Este resultado puede depender de la novedad de - 
la situacién ya que los animales con lesiones septales se mues 
tran mAs activos que los contrôles (Donovick y col., 1969) y 
sin embargo otros autores han encontrado un resultado opuesto
cuando los animales estaban familiarizados con la prueba, ---
(Corman y col., 1967). Otros autores indican que, la mayor ac­
tividad encontrada a veces en los animales septales pudiera de 
berse a la lesién accidentai de las columnas del fomix (Thomas 
y col., 1972).
El efecto observado por nosotros tras la lesién del 
septum lateral muestra en las cuatro series en las que se pasé 
esta prueba, una mayor deambulacién externa en los animales le 
sionados, que sin embargo, en ningûn caso résulté estadistica- 
mente significativa.
También se han observado diferencias en deambulacién 
interna. En general, los animales expérimentales exploran me—  
nos las Areas internas del campo abierto- Esta diferencia ha - 
resultado estadisticamente significative en una de las series. 
El hecho de no haber encontrado diferencias significatives en 
las restantes series podrla ser debido e. la escasa exploracién 
de las Areas internas que muestran los grupo^ en general, antes 
de la lesién. Podemos suponer, por tanto que aunque hubiera di 
ferencias en la exploracién éstas no se manifestarlan si no se 
parte de un grupo de sujetos que muestre ya deambulacién inter 
na en la fase preoperatoria, tal y como oourrla en una de nues 
tras series. La menor deambulacién interna que muestran los —  
animales expérimentales no se puede atribuir a un aumento en - 
la reactividad emocional debido a la lesién. Los animales le—  
sionados cuando son observados en el campo abierto muestran un 
numéro de defecaciones similar al del grupo experimental. Todo 
hace pensar que la lesién favorece un aumento de la conducta - 
tigmotAxica de la rata, en especial cuando estos resultados se 
comparan con los obtenidos en la caja de salto.
La menor exploracién de las Areas internas solo pue­
de ser explicada, de hecho, como debida a un aumento de la reaa 
cién tigmotAxica, ya que si fuera debido a un menor nivel de - 
vigllia los animales explorarfan menos en todos los niveles del 
campo abierto. Si fuera debida a un aumento de la reactividad 
no solo explorarian menos en todos los niveles sino que ademAs 
presentarian un aumento en su casa de defecaciones, Estos re—  
8uitad08 han de interpretârée piies, como compleméntarios dé —  
los obtenidos en la prueba especifica para el estudio de las - 
reacciones defensivas de la especie y como una confirmacién de 
que la lesién del Area septal produce una potenciacién de di—  
cho tipo de respuestas ya que la reaccién tigmotAxica forma —  
parte del répertorie de respuestas defensivas innatas de la es 
pecie estudiada por nosotros (Bamett, 1963).
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5.5.- LA ADQUISICION DE W k  RESPUESTA EMOCIONAL CONBICIONADA.
Brady y Nauta (1953) en sus investigaciones pioneras 
sobre las consecuencias ccnductuales de la lesion sepial, in—  
cluyeron uns. prueba, como la utilizada ahora por nosotros, pa­
ra medir la adquisicién de una respuesta emocional condiciona- 
da. En dicha prueba se media la conducta de agazapamiento e in 
movilizacién y la cantidad de defecaciones observadas tras pre 
eentar un estlmulo condicionado que ha sice previamente asocia 
do con una descarga eléctrica inevitable y dolorosa. Brady y 
Nauta indicaron, que las ratas con lesiones septales mostraban 
una menor respuesta emocional condicionada que las contrôles.
Resultados seme jantes se han obtenido Utilizando un procedi--
miento de supresién condicionada de la respuesta ( Ahmad y col. 
1968).
En nuestro trabajo hemos encontrado que en la prueba 
de supresién condicionada el nûmero de defecaciones era menor 
en el grupo experimental que en el grupo de control. Sin embar 
go este resultado no fue estadistIcamente significative. Tampo 
co en las otras pruebas empleadas por nosotros, en las que se 
midié el ndmero de defecaciones (campo abierto y caja de dos - 
compartimentos) se encont raron diferencias claras entre los —  
animales lesionados y los contrôles. Todas estas observaciones 
nos llevan a conôluir que es poco probable que los resultados 
obtenidos por nosotros en otras pruebas se puedan explicar co­
mo debidos a una alteracién de los procesos emocionales en los 
animales lesionados y que debemos por tanto buscar explicacio- 
nes alternativas.
5.6.- OTROS RESULTADOS.
Tras la lesién septal diversos autores,utilizando la 
caja de Skinner han encontrado un incremento en la respuesta - 
de presién de palanca reforzada apetitivamente. Este resultado 
se ha obtenido estudiando el comportamiento de los animalf s so 
metidos a diversos tipos de programss de reforzamiento inclui- 
dos los de razén fija (Carey, 1969; Hothersall y col., 1970) - 
que fué el utilizado en nuestros trabajos,
El estudio de las pausas entre respuestas llevado a 
cabo por nosotros empleando la caja de Skinner,programada para 
proporcionar refuerzo alimenticio de acuerdo con una Razén Fi­
ja 20, puso de manifiesto que durante la extincién existian di 
ferencias estadisticamente signif1cativas en el nûmero de pau­
sas por respuesta entre los animales contrôles y los lesiona—  
dos. En los animales lesionados se observaba un menor ntSmero - 
de pausas que en los contrôles, o dicho de otro modo, cuando - 
respondlan eran mAs constantes en el ritmo con que emitlan sus
respuestas. Cuando respondlan bajo contingencias de reforza--
miento el numéro de pausas en los animales septales también —  
era menor, aunque la diferencia no era estadisticamente signi- 
ficativa.
También los animales septales mostraban una mayor ta 
sa de respuesta aunque dicha diferencia no era estadisticamen­
te significativa, A la vista de los resultados obtenidos por - 
otros autores, este resultado obtenido por nosotros, pudiera - 
hacemos pensar que el menor nûmero de pausas se debe a que —  
también probablement e nuestros animales septales en realidad - 
responden mAs que los contrôles;sin embargo, aunque este hecho 
fuera cierto, ello no influirla sobre nuestros resultados. El 
menor nümero de pausas encontrado en nuestros animales no es - 
debido a que puedan responder con mAs rapidez,ya que en nues—  
tro anAlisis de las pausas se han comparado las pausas de cada 
animal con su propia tasa de respuesta. Por esta lazén nuestra 
medida de la pausa por respuesta es un Indice de la ritmicidad
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con que responde cada animal, con independencia de la tasa de 
respuesta. Por otra parte, la mayor tasa de respuesta, es de- 
cir la repeticién de una tare a repet it iva con mAs frecuoricia, 
en todo caso deberia producir mayor inhibicién reactiva. De la 
observacién de nuestros animales expérimentales podria deducir 
se juste el resultado contrario. Por lo tanto, este resullado 
harla pensar que el Area septal podia intervenir en la forma—  
cién de inhibicién reactiva, ya que el numéro de pausas es me­
nor en los animales expérimentales que en los contrôles.
Los resultados obtenidos en esta pi-ueba, al igual ‘■'- 
que los encontrados utilizando la caja de dos compartimen 1,os, 
parecen indicar que el septum interviens en los procesos inhi­
bitorios. La destruccién del septum aparentemente ha afectado 
al proceéo de generacién de inhibicién reactiva en los anima—  
les mencionados. Esto se ha observado en dos tipos de tareas - 
distintas como son la adquisicién de un comportamiento defensi 
vo y la realizacién de una respuesta de presién de palanca en 
una caja de Skinner, bajo las contingencias de un programa de - 
razén fija. Estos mismos datos sugieren que el seguir investi- 
gando el papel inhibitorio del septum empleando prueba3 compor- 
tamentales en las que intorvengan distintos tipos de inhibi— - 
cién puede llevar a la obtencién de nuevos resultados especifi 
C O S .  El estudio del papel del Area septal sobre el desarrollo 
de inhibicién condiciçnada ha sido ya objeto de un proyecto de 
investigacién (Campos, 1978). Es probable que el tratar de ana 
lizar el efecto de la lesién septal utilizando pruebas conduc— 
tuales en las que se supone que intervienen procesos de tipo - 
inhibitorio conduzca a la obtencién de resultados semejantes a 
los ya obtenidos,
Por lo que se refiere a la ingesta de agua, trabajos 
anteriores pusieron de manifiesto que la lesién septal puede - 
producir hiperdipsia (Harvey y col., 1965 y Lubar y col.1969). 
A nosotros nos parecié oportuno llevar a cabo un estudio com—  
plementario sobre el efecto de la lesién septal en la ingesta 
de agua, ya que nos iba a pennitir obeervar si los efectos pro
mducidos por nuestras lesiones eran comparables a los obtenidos 
por otros autores, AdemAs este dato, podia constituir durante 
la realizacién de las pruebas comportamentales una forma adi—  
cional de inferir la existencia de lesién. En todo caso la con 
firmaoién de este resultado se supeditaba al posterior anAli—  
sis de las pruebas histolégicas. Los datos obtenidos en nues—  
tro trabajo confirman lo encontrado por otros autores^ya que en 
los animales lesionados se observe' hiperdipsia. Asimismo cons- 
tituye otro dato mAs que nos permits concluir que el tipo de -
lesién electrolitica producida por nosotros résulta -----
comparable a las efectuadas por otros autores.
Ü üb
6.- CONCLUSIONES [
i
La hipétesis de partida, origen de este trabajo fue |
que el Area septal, como estructura perteneciente al sistema - i
llmbico, podia jugar un papel importante en distintos aspectos j
del comportamiento, li, .adcs principalinente a tres tipos de pro i
cesos: l) los procesos inhibitorios; 2) los aspectos ligados a i
las reacciones defensivas especlficas de la especie y 3) los - j
procesos atencionales.
Para ello nos valimos de pruebas que ponian especifi |
camente en juego cada uno de los procesos senalados. En el cur 
so de seis series expérimentales estudiamos con 153 ratas ma—  
cho de raza Wistar, el efecto de la lesién septal localizada - 
estereotAxicamente y controlada histolégicamente, sobre: 1) El 
aprendizaje de una respuesta de evitacién. 2) Las inhibiciones 
ligadas tanto al acortamiento de los parAmetros de condiciona— 
miento en la caja de dos compartimentos como a las pausas pro­
pias de un condicionamiento en la caja de Skinner,bajo un pro­
grama de Razon Fija 20. 3) Los procesos atencionales inferidos
a través de la facilitacién del condicionamiento de una res--
puesta de evitacién a un estlmulo ensombréeido. 4) Las reaccio 
nés defensivas de la especie estudiadas mediante la prueba de 
Grossen y Kelley.
Como trabajo complementario se investigé el posible 
efecto de la lesién sobfe los procesos emocionales medidos a - 
través de la prueba del campo abierto y a través de la adquisi 
cién de una respuesta emocional condicionada, También se estu- 
dié el efecto de la lesién sobre la ingesta de agua.
Los resultados obtenidos nos han llevado a las si--
guientes conclusiones;
1.— La lesién del Area septal puede afectar a procesos in 
hibitorios ya que; a) se observa una lApida facilitacién en la „ ;
adquisicién de una respuesta de evitacién condicionada; b) los !
animales con lesiones septales muestran una actuacién mejor —  
que los contrôles cuando se acorta el intervalo entre ensayos 
en una prueba de condicionamiento defensive; c) los animales - 
mencionados muestran menos pausas ligadas a la ejecucién de —  
una tarea bajo un programa de reforzamiento de Razon Pija en - 
la caja de Skinner.
2.- La lesién septal altera las reacciones defensivas es- 
pecificas de la especie ya que: a) los animales septales mues­
tran una preferencia muy marcada por la plataforma lateral en 
la prueba de Grossen y Kelley; b) persisten an dicha preferen­
cia en esta prueba incluse al ser retirada la plataforma late­
ral; c) su respuesta de correr sobre la parrilla es mayor que 
la de los contrôles y d) muestran un aumento en la tigmotaxis 
en la prueba de campo abierto.
3.- Sin embargo, la lesién no parece influir sobre los —  
procesos atencionales ya que no existe diferencia entre los —  
animales expérimentales y los contrôles en la atencién presta- 
da a un estimulo ensombrecido.
4.- En cuanto a la reactividad emocional podemos afirmar 
que la lesién del Area septal no produce ninguna alteracién de 
los procesos emocionales ya que los animales lesionados: a) no 
muestran un mayor nivel de reactividad en el campo abierto, me 
dido a través de su niîmero de defecaciones, y b) adquieren una 
respuesta emocional condicionada de forma semejante a como lo 
hacen los contrôles.
Finalmente^ debe de sehalarse que teniendo en cuenta 
todo Ib expuesto a lo largo de este trabajo, résulta razenable 
suponer que la lesién septal produce diverses disfunciones corn 
portamentales aparentemente no relac i onadas unas con otras. — 
Probablement e el septum influya sobre el compoitamiento en mu- 
chas! situaciones, por lo que las diferentes hipétesis apunta—
das por diversos autores para explicar los efectos de la le--
sién septal, pudieran no ser contradictorias. En cualquier ca­
so, nuestros resuj-tados sehalan que entre los efectos de la le
sién septal se encuentran la alteracién de procesos de tipo - 
inhibitorio y el fortalecimiento de las reacciones defensivas 
especlficas de la especie.
B I B L I O G R A F  I_A
Aaron, M ., Thorne, B.M., (1975). Omission training and extinction
in the rats with septal damage. Physiol. Behav., I5 , 1^9-15^.
Afifi, A. K., Bergman, R. K. (1 9 8 0 ). Basic Neuroscience. Baltimore, 
Ed. Urban & Schwarzenberg Inc.
Ahmad,S.S., Harvey, J. A,,(l968). Long-term effects of septal
lesions and social experience on shock-elicited fighting in 
rats. J. Comp. Physiol.Psychol., 6 6 , 596-602.
Akert,K., Hummel, P., (1 9 6 8 ). Anatomie et Physiologie du Système
Limbique. Monografia dêl Département de Recherches Médicales. 
Baie (Suiza), F. Hoffman-La Roche A Cie. S.A.
Albe-Fessard, D., Stutinsky, F., Libouban,S., (I9 6 6 ). Atlas Stéréo­
taxique du Diencephale du Rat Blanc. Paris, Ed. CNRS.
Albert, D.J., Richmond, S.E., (l975)* Septal hyperreactivity: a 
comparison of lesions within and adjacent to the septum. 
Physiol. Behav.,1 5 , 339-34?.
Albert, D,. .J., Richmond, S.E., (1977). Reactivity and aggression
. i n  the rat; induction by Of-adrenergic blocking agents injected 
ventral to anterior septum but not into lateral septum.J. Comp, 
Physiol., 9 1 , 8 8 6 -8 9 6 .
Albert, D.J., Brayley, K.N., Milner, J.A., (1978). Medial 
hypotalamic electrical stimulation is ineffective in 
suppressing septal lesion induced hyperreactivity. Physiol. 
Behav., 21, 135-139.
Andy, O.J., Stephan, H., (1959). The nuclear configuration of the 
septum of Galago demidovii. J, Comp, Neurol., Ill, 5o3-545.
{■ ^  Af
Andy, O.J., Stephan, H . , (I9 6 8 ). The septum in the huinnn bi-nin.
J. Comp. Neurol., 133, 383-410.
Aunnu,Z,, Kamin, L.J., (I9 6 1 ). The rou<1 i t i oned emotJonal response
as a function of intensity of the U.S. J. Comp. Pliysiol. 
Psychol., 5 4 , 428-432.
Atnip, G ., Hothersall, D., (1975). Response suppresion in normal
and septal rats. Physiol. & Hehav., 15, 417-421.
Harnett, S.A., (I9 6 3 ). A Study in Behaviour. London, Met huon Co. 
Ltd.
Baron, A., (1 9 6 5 ). Delayed punishment of a runway response.
J. Comp. Physiol. Psychol., 6 0 , 13 1-13’*.
Bartsch, D.A., Enloe, L.J., (1978). Behavioral dif feren tiaI ion
of septal lesions in two strains of rats. Physiol. Psy(hoi., 
6, 478-484.
Bawden, H.N., Racine, R.J., (l979). Effects of bilateral kindJiiig
or bilateral subthreshold stimulation of the amygdala or 
septum on muricide, ranacide, intraspecific aggression and 
passive avoidance in the rat. Physiol. Behav., 22, 115-123-
Beagley, G.H., Beagley, W.K., (1978). Alleviation on learned
helplessness following septal lessions in rats. Physiol. 
Psychol., 6, 241-244.
Beatty, W.W., Schwartzbaum, J.S., (I9 6 7 ). Enhanced reactivity to
quinine and saccharine solutions following septal lesions 
in 1 he rat. Science, 8, 483-484.
Beatty, W.W., Schwartzbaum, J.S., (1 9 6 8 ). (îonsummatory behavior
for sucrose following eeptal lesions in the rat, J. Comp, 
Physiol. Psychol., 65, 93-102.
Beatty, W.W., Schwartzbaum, J. S., ( 1 9 6 8 ) .  Commonality and speci­
ficity of behavioral dysfunctions following septal and 
hippocampal lesions in rats. J, Comp. Physiol, Psychol,,
66 ,  6 0 - 6 8 .
Bekhterev, V.M., (1932). General Principles of Human Reflexology.
New York, International Press.
Dengelloun, W.A., Burright, R. G., Donovick, P.J., (1977). Septal 
lesions,cue availability, and passive avoidance adqulsition 
by hooded male rats of two ages. Physiol, Behav* I8 , 1033—
1037.
Bengelloun, W.A., Flnklestein, J., Burright, R.G., Donovick, P.J., 
(1 9 7 7 5 . Presurgirai handling and exploratory behavior of 
the rata with septal lesions. Psyclionomic Soc., lO, 503-505.
Bills, A.G., (1 9 3 1 ). Blocking: a new principle of mental fatigue.
Amer. J. Psychol,, 43» 230-245.
Blanchard, R, J., Blanchard, D.C., (I9 6 9 ). Crouching as an index 
of fear. J. Comp, Physiol. Psychol., 6 7 » 370—375*
Blanchard, R.J., Blanchard, D.C., Takahashi, L.K.» Takahashi, T . ,  
(1 9 7 7 ). Septal lesions and aggressive behavior., Behav, Biol., 
2 1, 157-1 6 1.
Blass, E.M., Hanson, D.G., (1970-). Primary hyperdipsia in the 
rat following septal lesions. J. Comp. Physiol. Psychol.,
70, 8 7 -9 3 .
Boe, B.B., Church, R.M., (I9 6 7 ). Permanent effect of punishment 
during extinction. J, Comp. Physiol. Psychol., 6 3 , 486-492.
Belles, R.C., (1.9 6 7 ). Theory of Motivation. New York, Harper 
& Row.
Bolles, R.C., (1 9 6 9 ). Avoidance and escape learning: simultaneous
acquisition of different responses, J. Comp. Physiol. Psychol., 
68,355-358.
Belles, R.C., (l970). Species specific defense reactions and
avoidance learning. Psychol. Rev., 71, 32-48.
Belles, R.C., (1978). The role of stimulus learning in defensive
behavior. En "Cognitives Processes in Animal Behavior".
S.H. Hulse, H. Fowler, W.K. Honing (Eds). New York, LEA,
8 9 - 1 0 8 .
Belles, R.C., Stokes, L.W., Younger, M.S., (I9 6 6 ). Does CS
termination reinforce avoidance behavior?. J. Comp. Physiol. 
Psychol., 6 2 , 201-207*
Bolles,R.C., Riley, A.L., (1973)* Freezing as an avoidance res­
ponse; another look at the operant-respondent distinction. 
Learning and Motivation, 4, 268-275*
Bower, G ., Starr, R., Lazarovitz, L ., (I9 6 5 ). Amount of response-
produced change in the CS and avoidance learning. J. Comp. 
Physiol. Psychol., 59, 13-17*
Brady, J.V., Nauta, W.J.H., (1953)* Subcortical mechanisms in 
I 1 emotional behavior; Affective changes following septal 
forebrain lesions in the albino rat. J. Comp. Physiol.
Psychol., 46, 339-346.
I
Brady, J.V.,"Nauta, W.J.H., (1955)» Subcortical mechanisms in
emotional behaviour: The duration of affective changes 
following septal and habenular lesions in the albino rat.
J. Comp. Physiol. Psychol., 48, 412-420.
oJ
Brayley, K.N., Alboi't, D.J., (1977). Suppression of V M H-lesion 
induced reactivity and aggressiveness by electrical 
stimulation vemtral to anterior septum in the rat. Physiol. 
Behav., 18, 567-571-
Brora, P.P., (I8 7 8 ). Anatomie comparée des circonvolutions
cérébrales. Le grand lobe limbique et la scissure limbique 
dans la série des mammifères. Rev. Anthrop., 1, 385-498.
Brogden, W.J., Lipman, E.A., Culler, E., (1938). The role of
Incentive in conditioning and extinction. Am. J. Psychol.,
51, 109-117.
Campos, J.J., (1 9 7 5 ). Factores que afectan a la conducta de la
rata en la prueba de campo abierto. Memoria de licenciatura 
Fhcultad de Psicologfa. U. Complutense. t-441.
Campos, J.J., (1 9 7 8 ). Efectos de la lesion septal sobre el con­
dicionamiento inhibitorio. Memoria de trabajo presentada a 
la Fundacién Juan March. Convocatoria EspaBa 1979. Dpto. 
Biologfa. Fundacién Juan March. Madrid.
Campos, J.J., Santacana, M.P., (I9 8 I). Effect of the lesion of 
the septal area on an avoidance response realted with 
the SSDRg. Comunicacién prosentada en la reunién de la 
European Brain and Behaviour Society. Rotterdam, Abril
1981.
Capaldi, E.J., Levy, K.J., (1972), Stimulus control of punished 
reactios! Sequence of punishment trials and magnitude of 
reinforcement trials. Learning and Motivation, 3» 1-l4.
Caplan, M., Stamm, J., (I9 6 7 ). DRL acquisitin in rats with
septal lesions. Psychon. Sci., 8,5-6.
Caplan, M ., (1973). An analysis of the effects of septal
lesions on negatively reinforced behavior. Behav, Biol.,
9, 1 2 9 - 1 6 7 .
Capobianco, S., MacDougall, J.M., Foster, S.M., (1977). Direct 
neurobehavioral comparisons within the septohippocampai 
system. Physiol. Psychol., 5» 215-220.
Carey, R.J., ( I 9 6 7 ) .  Independence of effects of septal ablation
on water intake and response inliibition. Psychon. Sci., 8,
3-4.
Carey, R. J,, (I9 6 7 ). Constrasting effects of increased thirst
and septal ablations on DRL responding in rats. Physiol.
A Behav., 2, 287-290.
Carey, R.J., (1 9 6 8 ), A further localization of inhibitory
deficits resulting form septal ablation. Physiol. & Behav.
3, 645-649.
Carey, R . ,T . , ( I 9 6 9 ) .  Cons tras ting ef feels of anterior and 
posterior septal injury on thirst motivated behavior.
Physiol. & Behav., 4, 759-764.
Carlson, N.R., (l970). Two-way avoidance behavior of mice with 
limbic lesions. J. Comp. Physiol, Psychol., 70, 73-78.
Castro, J.M. de,Stoerzinger, A., Barkmeier,D., Ellen, P. (1978).
Medial septal lesions* disruptins of microregulatory patterns 
and circadian rhythmic!ty in rats. J, Comp. Physiol. Psychol., 
9 2 , 71-84.
Clody, D.E., Carlton, P.L., (1 9 6 9 ). Behavioral effects of lesions 
of the medial septum in rats. J. Comp. Physiol. Psychol.,
6 7 , 3 4 4 -3 5 1 .
Gorman, C.D., Meyer, P.M., Meyer, D.R., (I9 6 7 ). Open-field
activity and exploration in rats with septal and amygda­
loid lesions. Brain Res., 5» 469-^76.
Costanzo, D.J., Enloe, I.J., Hothersall, D., (1977 ) • Effects
of septal lesions on social dominance in rats. Behav, Biol.,
20, U^U-h62.
Chance, W.T., Krynock, G.M., Rosectans, J.A., (1 9 7 8 ), Anticon­
ception following lesion-induced hyperemotionality and 
condicioned fear. Pain, U, 243-252.
Chlaraviglio, E., (1 9 6 9 )» Effect of lesions in the septal area
and olfactory bulbs cm sodium chloride intake. Physiol.
& Behav., 4, 693-697.
CJiurch, R,M., (1 9 6 3 ). The varied effects of punishment on
behavior. Psychol. Rev., 70, 369-402.
Church, R.M., Raymond, G.A., Beauchamp, R.O., (I9 6 7 ). Response 
suppression as a function of intensity and duration of 
punishment. J, Comp. Physiol. Psychol., 6 3 , 39-44.
Dalby, D.A., (1970). Effect of septal lesions on the acquisition
of two types of active-avoidance behavior in rats. J, Comp. 
Physiol. Psychol.,73» 278-283.
Dallard, T., \ 1970^. Response and stimulws perseveration ih 
rats with septal and dorsal hippocampal leslns. J, Comp. 
Physiol, Psychol,, 71, 114-118,
D'Amato, M.R., Schiff, D. (1964). Long-term discriminative
avoidance performance in the rat. J, Com. Physiol. Psychol.,
57, 1 2 3 -1 2 6 1
-Davis, H., Herrman, T : T^acFaddmn, L. , Ellon, P. (197?)/ Do soptal 
lesions eliminate'behavioral control by antocontingency?. 
Physiol. Psychol., 5, 339-342.
Davison, C ., Lowther, W.R., Alien, J.D. (1975). Effect of septal 
lesions om behavioral contrast. Physiol. Psychol., 3, 179- 
182.
DeNoble, V., Caplan, M ., (1977). Enhanced response acceleration
or snppressinn produced by response-independent food 
presentations in rats with septal lesions, J. Comp. Physiol. 
Psychol., 91, 1 0 7-1 1 9 .
Dicara, L.U., Miller, N.E., (1 9 6 8 ). Changes in heart rate 
instrumentally learned by curarized rats as avoidance 
response. J. Comp. Physiol. Psychol,, 6 5 , 8-12.
Dismoor, J.A., (1954). Punishment; I. The avoidance hipothesis .
Psychol. Rev., 6 I, 34—46.
Donovck, P.J., Effects of localized septal lesions on hippo­
campal EEC activity and behavior in rats, J, Comp. Physiol. 
Psychol., 66, 5 6 9 -5 7 8 . (1 9 6 8 ).
Donovick, P.J., Wakerman, K.A., (1 9 6 9 ). Open-field luminance
and septal hyper-emotionality. Aniin. Pehav., 17, 186-190.
Donovick, P.J., Burright, R.G., Gittelson, P.L. (I9 6 8 ). The
effects of septal lesions on sacchrine choice as a function 
of water deprivation. Physiol. & Behav., 3, 677-681.
Donovick, P.J., Burright, R.C., Gittelson, P.L., (1 9 6 9 ).-"''
Body wgighb and food and watei- consumption in septal 
lesioned and operated control rats. Psychol. Rep., 25*
303-310...................................
- Z2ii
Donovick, P.J., Burright, R.G,, Zuromski, E., (1970), ,
Localization of quinine aversion within tbe septum, 
habenula and interpeduncular nucleus of the rat. J. Comp. 
Physiol. Psychol., 71, 376-383,
Donovick, P.J., Burright, R.G., Sikorzsky, R.D., Stamato, N.J.,
MacLaughlin, ¥.W., (1978). Cue elimination effects on discrimination 
behavior of rats with septal lesions. Physiol. Behav,, 20, 
71-78.
Donovick, P.J., Burright, R.G., Fink, E.À., (1979).Discrimination 
behavior of rats with septal lesions in a cue addition v 
detetion paradigm. Physiol. Behav,, 22, 125-131.
Douglas, R.J*, RapheIson, A.C., (I9 6 6 ), Septal lesions and 
activity. J. Comp. Physiol. Psychol., 6 2 , 465-467.
Duncan, P.M., (l97l). Effect of temporary septal dysfunction
on conditioning and performance of fear responses in rats.
J. Comp. Physiol. Psychol., 74, 340-348.
Duncan, P.M., Copeland, M . , (1975). Asymmetrical state dependency 
from temporary soptal area dysfunction in rats. J. Comp.
Physiol. Psychol., 8 9 , 537-545.
Egger, M.D., Miller, N.E., (I9 6 2 ). Secondary reinforcement in 
rats as a function of information value and reliability 
of the stimulus. J. Exp. Psychol., 64, 97-l04.
Ehrlich, S., Flament, C., (I9 6 6 ). Précis de Statistique.Paris,
Presses Universitaires de France.
2 i ü
Ellen, P., Powell, E.W., (1 9 6 2 ). Temporal discrimination in
rats with rhinencephalic lesions. Exp. Neurol., 6 , 538-
547.
Ellen, P., Wilson, A., Powell, B<, (1964). Septal inhibition
and timing behavior in the rat. Exp. Neurol., lO, 120-132.
Ellen, P., Dorsett, P,G., Richardson, W.K. (l977). The effect 
of cue-fading on the DHL performance of septal and nonnal 
rats. Physiol. Psychol., 5» 469-476.
Ellen,P., Gillenwater, G ., Richrson, W.K., (1977). Extinction
responding by septal and normal rats following adquisition 
under four schedules of reinforcement. Physiol. Psychol.,
1 8 , 6 0 9 -6 1 5 .
Ell«'n,P., Makohon, L. , Richaifdson, W.K., (1978). Response
suppression on DRL by rats with septal damage.' J. Comp, 
Physiol. Psychol., 92, 511-521.
Elliot Smith, G ., (1095). The connections between olfactory bulb 
and hippocampus. Anat. Anz,, 10, 470-474.Citado por De 
France en el prefacto de "The Septal Nuclei" (1976).
New York, Plenum Press.
Elliot Smith, G . , (1 9 0 I). Notes upon the tiatural subdivision
of the cerebral hemisfere. J. Anat. (bond.), 35, 431-454. 
Citado por De France en el prefacio de "The Septal Nuclei" 
(1 9 7 6 ). New York, Plenum Press.
Estes, W.K., (,1 9 4 4 ). An experimental study of punishment. Psychpl,
Monographs, 57, N* 2 6 3 .
oo
o
o
o
o
■ U i
Estes, V.K., Skinner, B.F., (l94l). Some quantitative properties
of anxiety. J. Exp. Psychol., 29, 390-400.
Eysenck, H. J,, (I9 6 7 ). The Biological Basis of Personality.
Springfield, Illinois, U.S.A., Ch. Thomas, Publisher. 
Traduccion castellana en Ed, Fontanella,(1970).
Fass, B ., Wrege, K ., Greenough, W.T., Stein, D.G., (I9 8 0 ). 
Behavioral symptoms following serial or simultaneous 
septal forebrain lesions: Similars syndromes. Physiol. 
Behav., 25, 6 8 3 -6 9 O.
Fester, C.S. y Skinner, B.F., (1957). Schedules of Reinforcement 
Appleton-Century-Crofts, New York.
Flaherty, C.F. y Hamilton, L.V., (l97l). Responsivity to
decreasing sucrose concentration following septal lesions 
in the rat. Ph-jrsiol. and Behav., 6, 431-437.
Fleischer, S., Slotnick,B.M., (1978). Disruption of maternal
behavior in rats with lesions of the septal area. Physiol.
& Behav., 21, 189-200.
Fowler, H., Miller, N.E., (I9 6 3 ). Facilitation and Inhibition
of runway performance by hlnd-and forepaw shock of various 
Intensities. J . Comp.physiol« Psychol., 5 6 # 8 0 I-8 0 5 .
FoJt, S.S., Kimble, D.P., Lickey, M.E., (1964). Comparison of 
caudate nucleus and septal-area lesions on two types of 
avoidance behavior. J. Comp. Physiol, Psychol., 5 8 , 380- 
386.
Fried, P A . ,  (1 9 6 9 ). Effects of septal lesions on conflict re­
solution in rats, J, Comp. Physiol. Psychol., 6 9 , 375-380,
jFried, p.A,, (1970). Pre-and post-operative approach training
and conflict resolution by septal and hipocampal lesioned 
rats. Physiol. &  Behav., 5, 975.
latentes, J ,. (1979). Contribucion al procesamiento digital de 
sefiales biologi cas. Tesis doctoral, Madrid, E.T.S. de In- 
genie ros de Telecomunicacion.
Cage, F.H., Olton, P.S., (1975). Hippocampal influence on Jiyper-
reactivity induced by septal lesions, llrain Res., 98, 311- 
325.
Gage, F.H., Olton,D.S., Bolanowski, D., (l978a). Activity, reac­
tivity and dominance following septal lesions in rats.
Behav. Biol,, 22, 2Q3-21o.
Cage, C.H., Olton, D.S., Murphy, G.L., (1978b). Septal hyperreac­
tivity; a multivariate analysis of nouroanatomical corre­
lates. Physiol. Psychol., 6 , 314-318.
Gastaut,H., Lamers, H.J., (1 9 6 1 ). Anatomie du Rhinencéphale.
Vol. 1. Paris, Masson et Cie. Eds. .
Gaston, K.E., (1978). Brain mechanisms of conditioned taste
aversion learningxa review of the literature. Physiol. 
Psychol., 6 , 3 4 0 -3 5 3 .
Gay, P.E., (1977). Activity levels and fixed interval perfor­
mance in rats with septal lesions. Behav. Biol., 20, 534- 
540.
Gittelson, P.L., Donovick, P.J., (1 9 6 8 ). The effects of septal
lesions on the learning and reversal of a kinesthetic 
discrimination. Psychol.. Bel., 13» 137-138..................
o- 7À'i
Glttls, A.G., Gordon, M. (1977). Developmental analysis of be­
havioral dysfuntion in rats with septal lesios, J, Comp, 
physiol. Psychol., 91, 94-106.
Goldstein, A., (1964). Biostatics; An Introductory Test. New 
York, MacMillan, '
Gotsick, J. (1 9 6 9 ). Factors affectin spontaneus activity in 
rats with limbic system lesions. Physiol. & Behav., 4,
587- 393 .
Grace, J.E., (I9 6 8 ). Central nervous system lesions and saline 
intake in the rats. Physiol. & Behav,, 3» 387-393.
Gray, J.E., Rawlins, J.N.P., Feldon, J., (1979). Brain me­
chanisms in the inhibition of behavior, pp. 295-316. En 
Dickinson, A., Boakes, R. (Eds.). Mechanisms of Learning 
and Motivation, New Jersey, Lawrence Erlbaum As.
Grossen, N.E., Kelley, M.J., (1972). Species-specific beha­
vior and acquisition of avoidance behavior in rats. J. 
Comp. Physiol, Psychol,, 81, 307-310.
O
Grossman, S.P., (1976), Behavioral functions of the septum: a 
reanalysis. En The Septal Nuclei, J,F, de France (Ed.). 
New York, Plenum Press.
O ..........................................................................
Guthrie, E.R., (1934). Reward and punishment. Psychol, Rev., 
4l, 450-460,
O  Gwinn, G.T,, (1 9 4 9 ). The effects of punishment on acts moti­
vated by fear. J, Exp. Psychol., 39, 2 6O-2 6 9 .
o
o
Hall, C.S., (1 9 3 4 ), Emotional behavior in the rats: l.Defeca- 
j O  tion and urination as measures of individual differences
in emotionality. J, Comp. Psychol., 18, 3.85-403.
Hamilton,L.W. , (1 9 6 9 ). Active avoidance impairment following
septal lesions in cats, J. Comp. Physiol, Psychol.,6 9 , 
420-431.
Hamilton, L.W., (1970). Behavioral effects of unilateral and
bilateral septal lesions in rats. Physiol. & Behav., 3,
855-859.
Hamilton, L.W., Kelsey, J.E. Grossman, S.P., (I9 7 0 ). Variations 
in behavioral inhibition following different septal lesions 
in rats. J. Comp. Physiol. Psychol., 70, 79-*-86.
Hamilton, L.W., (1976). Basic limbic system anatomy of the rat. 
New York, Plenum Press.
Harrison, J.M. y Lyon, M . , (1957)«The role of septal nuclei and
components of the fornix in the behavior of the rat-. J. 
Comp. Neurdl., I0 8 , 121-137*
Harvey, J.A., Hunt, H.F., (I965). Effect of septal lesions on 
thirst in the rat as indicated by water consumption and 
operant responding for water reward. J. Comp, Physiol. Psy­
chol., 59, 4 9 - 5 6 .
Harvey, J.A., Lints, C.E., Jacobson, L.V., Hunt, H.F., (I9 6 5 ). 
Effects of lesions in the septal area on conditioned fear 
and discriminated instrumental punishment in the albino 
rat. J . Comp. Physiol. Psychol., 59, 37-48.
Henke, P.G., (1974). Persistence of runway performance after
septal lesions in rats. J . Comp. Physiol. Psychol., 86,
760-767.
Henke, P.G., (1975)• Septal lesions and the extinction of In- 
centive-motivation. Physiol. Behav., I5 , 537-542.
Mj
Henke, P.G,, (1977)» Dissociation of the frustration effect and 
the partial reinforcement extinction effect after limbic 
lesions in rats, J. Comp. Physiol. Psychol,, 91, 1032-1038.
Herrick, C.J., (1 9 IO). The morphology of the forebrain in am­
phibia and reptilia J.Comp. Neurol., 20, 413-547. Citado 
por De France en el prefacio de The Septal Nuclei, New 
York, Plenum Press.
Herrnstein, R.J., (I9 6 9 ). Method and theory in the study of avoi­
dance. Psychol. Rev., 7 6 , 49-69*
Hirsh, R., Leber, B., Giliman, K,, (1978). F o m i x  fibers and mo­
tivational states as controllers of behaviors a study stimu­
lated by the contextual retrieval theory, Behav, Biol., 22,
4 6 3 -4 7 8 .
Holdstock, T.L., (1 9 6 9 ). Autonomic reactivity following septal 
and amygdaloid lesions in white rats. Physiol. Behav., 4,
603-607.
Horsely, V., Clark, R.H., (I9 0 8 ). The structure and functions of 
the cerebelum examined by a new method. Brain, 31, 45-124,
Hothersall, D. , Johnson, D.A., Collen, A., (1970-), Fixed-ratio 
responding following septal lesions in the rat. J. Comp. 
Physiol. Psychol,, 73, 4 7 0 -4 7 6 .
Hull, C.L., (1 9 4 3 ). Principles of Behavior. New York, Appleton
Centui^ Crofts.
Hunt, H.F., Otis, L.S, (l953)« Conditoned and unconditioned emo­
tional defecation in the ratv J, Comp. Physiol. Psychol.,
46, 378-382.
X'iü
Ibata, Y., Désiraju, T., Pappas, G.D., (1971). Light and electron
microscopic study of the projection of the medial septal nu­
cleus to the hippocampus of the cat. Exp. Neurol., 33, 103“ 
122.
Isaacson, R.L., (1974). The Limbic System. New York, Plenum Press.
Iwamoto, T., Takahashi, N ., (1976). Effects of septal lesion on
operant response and colaterAâ! behavior in DT-DRL of the 
rat. Annu. Anim, Psychol., 26, 73-86.
Jones, A.B., Barchas, J.D., Elchelman, B ., (1976). Taming effects
of p-chiorophenylalamine on the aggresive behavior of septal 
rats. Pharmacol. Biochem. Behav., 4, 397-400.
Kaada, B.R., Rasmussen, E.W., Kvelm, O ., (1962).■Impaired
acquisition of passive avoidance behavioral by subcallosal, 
septal, hypothalamic and insular lesions in the rat. J. Comp. 
Physiol, Psychol., 55» 661-670,
Kamin, L.J., (1954). Traummatic avoidance learning: the effects 
of CS-TJS interval with a trace conditioning procedure. J . 
Comp. Physiol, Psychol,, 47» 65-72.
Kamin, L.J., (1956). The effects of termination of the CS and
avoidance of the US on avoidance learning. J. Comp. Physiol . 
Psychol., 4 9 , 420-424,
Kamin, L. J . , (1959). The delay=-ôf-puni shinent gradient. J. Comp. 
Physiol. Psychol., 52, 434-437.
Kamin, L.J., (1 9 6 9 ). Predictability, surprise, attention and 
conditioning. En Punishment and Aversi ve Behavior. B.A. 
Campbell y R.A. Church (Eds). New York, Appleton Century 
Crofts.
2 0
Kelsey, J.E., Grossman, S.P., (I9 6 9 ). Cholinergic blockade and 
lesions in the ventromedial septum of the rat. Physiol. & 
Behav., 4, 837-845.
Kelsey, J.E., Grossman, S.P., (1971). Nonperseverative disruption 
of behavioral inhibition following septal lesions in rats.
J. Comp. Physiol. Psychol,, 75» 302-311.
Kelsey, J.E,, Grossman, S.P., (1975). Influence of central
cholinergic pathways on performance on free—operant avoidance 
and DRL schedules. Pharmacol. Biochem. Behav., 3* 1043-1050.
Kemble,E.D., Levine, M.S., Grégoire, K , » Koepp, K, Thomas, T,T.
(1*9 7 2 ), Reactivity to saccharin and quénine solutions following 
amygdaloid or septal lesions in rats. Behav. Biol** 7» 503-
512.
Kemble, E.D,, Strand, M,H., (1977). Effects of septal lesions on 
the acquisition of three tasks requiring Jumping or rearing 
responses, Behav. Biol,» 20» 387-397»
King, F.A., (1 9 5 8 ), Effects of septal and amygdaloid lesions on 
emotional behavior and conditioned avoidance responses in 
the rat. J. N e r w , Ment. Dis., 126, 57-63.
EShler, C., (1976). Habituation of the orienting response after 
medial and lateral septal lesions in the albino rat, Behav. 
Biol,, 16, 6 3 -7 2 .
Kolb, B ,, Nonneman, A.J., Abplanalp, P., (1977). Studies on the
neural meclianisms of bait shyness in rats. Bull. Psychonomic. 
Soc., 10, 3 8 9 -3 9 2 .
KSlliker, A., (IR7 0 ). Handbuch der Gewebelehre des menschem. Leipzig
Wilhelm Engelman. Citado por L . W . Hamilton en "Basic L>uiblc 
System Anatomy of the Rat".
: • L
Kojîiiig, J.F.R., Klipel, R.A. (1 9 6 3 ). The Rat Brain: a sterrotaxic 
atlas of the forebrain and jower parts of the bra in stem. 
Baltimore, Williams & Williams.
Kratz, K.E., Mitchell, J.C. (1977)» InternaJ and external cue use 
following septal ablation in the rat. Physiol. Psychol., 5, 
177-180.
Krieg, W.J.S., (1954). Collected Papers relating to t he cerebrum.
Springfield, 111., Charles C . Thomas,
baughlin, M.E., Donovick, P.J., Burright, R.G., (1975). Septal 
lesion in meadow voles and Mongolian gerbil; consumatory 
and Investigatory behavior. Physiol. Behav,, 15, 191-198.
Lieblich, T., Gross, R., Cohen, E ., (1977). Effects of testosterone 
replacement on the recovery from increased emotionality, 
pro ended 1 y septal lesions in pi e pubertal castrated male rfits. 
Physiol. Behav., 18, 1159-1164.
Lockhart, M., Moore, J.W., (1975). Classical differential and
operant conditioning in rabbits wltJi septal lesions. J. Comp. 
Physiol. Psychol., 8 8 , 147-154.
Lorens, S.A., Kondo,C.Y., (1 9 6 9 ). Effects of septal lesions on
food and water intake and operant responding for food. Physiol 
&  p.ehav. , 4, 7 2 9 -7 3 2 .
Lorens, S.A., Sorenson, J.P., Harvey,J.A., (1970). Lesions in 
the nuclei accumbens septi of the rat: behavioral and 
neurochemical effects. J. Comp. Phisiol. Psychol., 73, 284-
2 9 0 .
Lubar,J . P., (1 9 6 $). Effect of medial cortical lesions on the
avoidance behavior of the cat. J. Comp. Physiol. Psychol.,
58, 38-4 6. .........................................................
2 'iü
Lubar, J.F., Doyce, B.A., Schaefer, C.F. (I9 6 8 ). Etiology of
polydipsia and polynrla In rats with septal lesions.Physiol.
& Behav., 3, 289-29-?.
Lubnr, J.F., Schaefer, C.F., Wells, D.G., (1 9 6 9 )* The role of the 
septal area in the regualtion of water intake and associated 
motivational behavior. Ann.N. Y. Acad. Sci. , 1.57, 875-893*
I-ubar, J.F., Nuinan, R. , (1973). Behavioral and Physiological studies 
of septal function and related medial cortical structures, 
Behav. Biol., 8, 1-25*
MacDougall, J.M., Van Hoesen, G.W., Mitchell, J.C., (1 9 6 9 ).
Anatomical organization of septal projections in maintenance 
of DRL behavior in rats. J. Corap. Physiol. Psychol., 68,
568-575.
MacKintosh, N.J., (I9 7 I). An analysis of overshadowing and blocking.
Q. Jour. Exper. Psychol., 23, IÎ8 -I2 5 .
MacKintosh, N.J., (1973). Stimulus Selection: learning to
ignore stimuli that predict no change in reinforcement.
En "Constraints on Learning", R. L . Binde y J. Stevenson 
IHnde (Eds -London, Atademlc Press.
MacKintosh, N.J., (1974). The Psychology of Animal Learning.
London, Academic Press.
MacLean, P.D., (1949).Psychosomatic disease and the "visceral
brain". Recent developments bearing on the Papez theory of 
emotion. Psychosom. Med. 11, 338.
MacLean, P.D.* (1952) Some psychiatric implications of physiolo­
gical studies of the fronto-temporal portion of the limbic 
system (visceral brain). Electroencephalog;,Clin. Neurophysiol 
4, 407-418.
Marotta, R.F., Logan, N., Potegal, M., C: lusinan, M . , Gardner, E.L., 
(1 9 7 7 ). Dopamine agonists induce 1 ecovery from susgically- 
induced septal rage. Nature, 2 6 9 , 513-315.
Maser, J . D. , Dienst, F.T., tj'Neal, E.G., (1974). The acquisition 
of a Paulovian conditioned response In septally damaged 
rabbits; role of a competing response. Physiol,,,Psychol ., 2,
1 3 3 -3 3 6 .
Matalka, E. S., Bunnell, B.N., (1 9 6 8 ). Septal ablation and CAR
acquisition in the golden hamster. Psychon. Sci., 12, 27-28.
Mattingly, B.A., Osborne, F.H., Gotsik, I.E., (1979). Activity
changes during a conditioned aversive stimulus in rats v-iih 
septal lesions. Physiol. Behav., 2?, 521-525.
McCleary, R.A., (I9 6 I). Response specificity in the behavioral
effects of limbic sysiem lesions in the cat. J Comp. Pliysiol, 
Psychol,, 5 4 , 6 0 5 -6 1 3 .
McCleary, R;A., (I9 6 6 ), Response-modulating functions of the lim­
bic system: initiation and suppression. En "Progress in 
Physiological Psychology", E. Stellar i J.M. Spraque (Eds). 
Now York, Academic Press.
McGowan, B.K., Garcia, J., Ervin, F.R., Schwartz, J ., (I9 6 9 ).
Effects ofrseptal lesions on bait—shyness in the rat.
Physiol, (fc Behav., 4, 9 0 7 -9 II.
McNew, J.vT,, Thompson, R. , (1 9 6 6 ). Role of the limbic system in
active and passive avoidance conditioning in the rat. J, Comp,
Physiol. Psychol., 6 1, 173-180.
Meibach,R.C., Siegel, A. (1977). Efferent connections of the sop­
tal area in the rat ; an analysis . u 1,i3 i zing .rétrogradé, and- 
anterograde transport methods. Brain Res., 119, 1-20.
j.
Mellgren, S,T., Srebro, B., (1973). Changes In acetylcholinesterase 
and distribution of degenerating fibers in the hippocampal 
regin after septal lesions in the rat. Brain Res., 52, 19-36.
Meynert, T., (I8 6 7 ). Der Ban Deb Gros slii rnrinde und seine Crthlichen
Verschiedenheiten, nebst einen pathologisch-anatomlschem 
Corollarium. ViertelJahresschr. Psychj a t ., Î, 77-93- Citado 
por De France en "The Septal Nuclei" .
Miczek, K.A., Grossman, S.P.,(1972), Effects of septal lesions on 
inter- and intra-species aggression in rats, J. Comp. Physi]. 
Psychol., 79, 3 4 -4 5 .
Miczek, K.A., Kelsey, J.E., Grossman, S.P., Time course of effects 
of septal lesions on avoidance, response suppression, and 
reactivity to shock, J « Comp. Physiol. PSychol.,79, 318-327.
Middaugh, L.D., Lubar, J.F., (l970). Interactionof septal lesions 
and experience on the suppression of punished responses. 
Physiol, & Behav., 5, 233-238.
Miller, J.J., Mogenson, G.J., (1972). Projections of the septum 
to the lateral hypothalamus. Exp. Neurol., 3**, 229-243.
Miller, M.A., Innes, W.C., Enloe, L.J., (1977). Performance on a 
four-choice search task following septal lesions in the rat. 
Phisiol. Psychol., 5, 433-439.
Miller, N.E., (I9 6 0 ). Learning resistance to pain and fear:
effects of overlearning, exposure and rewarded exposure in 
context. J. Exp, Psychol., 6 0 , 137-145.
Miller, N.E., Dollard, J.C., (l94l). Social Learning and Imitation. 
New Haven, Yale University Press.
Moore, P.Y. (1964), Effects of some rliinonrepha J i c lesions on
retention of conditioned avoidance behavior in cats. J. Comp 
Physiol. Psychol,, 57» 65-71.
Moray, J.S., Blass, E.M., (1976). Tnhil'liion of drinking In
septal stimulation in rats. Physiol, behav,,17, 23-27.
Morgan, J.M., Mitchell, J.C., (I9 6 9 ), Septal lesions enhance ' .
delay of responding on a free operant avoidance schedule, 
Psychon. Sci., I6 , 10-11.
Mos, 1..P,, Lukaweski, R. , Royce, J.R., (1977). Effects of septal
Ifwsions on factors of mouse emocl onal i ty. J. Comp. Physiol, 
Psychol., 9 1 , 5 2 3 -5 3 2 .
Mowrer, O.H., (1947). On the dual nature of learning- a reinter-
pretation of conditioning and prold cm solving. Harvard Ed»ir. 
Rev., 1 7 » 102-148.
Mowrer, O.H., Lamoreaux, R.R., (1946). Fear as an intervening
variable in avoidance conditioning. >1, Comp. Psyytabl . , 39»
29-50.
Myers, R.H., De Castro, J.M, (l977)« Learned aversions to intra­
cerebral carbachol. Physiol. Behav., 19 , 467-472.
Nauta, W.J.H. (1956). An experimental study of the fornix system 
in the rat. J, Comp. Neurol., lo4, 247-272.
Nauta, W.J.H., (1973). Connections of the frontal lobe with the
Limbic system. En "Surgical Approaches in Psychiatry", L.V. 
Laitinen, K.E. Livingston (Eds). Baltimore, University Paik 
Press.
oNegro-Vilar, A., Gentil, C.G., Covian, M.R., (I9 6 7 ). Alterations 
in sodium chloride and water intake alter septal lesions in
0  the bat. Physiol, & Behav,, 2, 167-170.
> Neill, D.B., Ross, J.F., Grossman, S.P. (1974). Comparison of the
effects of frontal, striatal, and septal lesions, in paradigm 
j ^  thought to measure incentive motivation or behaVioral inhibi­
tion. Physiol. & Behav., I3 , 297-305-
■ Nielson, B.C., Mclver., A.H., Boswell, R.S., (I9 6 5 ). Effect of
1 septal lesions on learning, emotionality, activity and
■ exploratory behavior in rats. Exp. Neurol., 1.1, 147-157.
‘ Overmier, J.B. (1979). Punishment. En"Animal Learning? M. E.
Bitteiman y col. (Skls). New York, Plenum Press,
i Papez, J.W.A., (1937). A proposed mechanism of emotion. Arch,
I Neurol. Psychiat,, 3 8 , 725-743.
r
! Pavlov, I,P. (1 9 2 7 ). Conditioned Reflexes. Oxford, University
I Press.
Paxlnos, G. (1975). The septum* neural systems involved in
eating, drinking, irritability, muricide, copulation and 
activity in rats. J.rComp. Physiol. Psychol., 8 9 » 1154-1168.
Plnlllos, J.L., (1 9 6 9 ). La Mente Humana. Madrid, Salvat.
Pinillos, J.L., (l975). Principios de Psicologfa. Madrid, Alianza.
O
o
Poplawsky, A., (1975). Efécts, of septal-fiber knife cuts on rat 
open-field social behavior. Physiol, A Behav., I5 , 177-184.
PopJ-Bvsky, A., (1 9 7 8 ). Long-term inainteonnoe of shuttlebox
avoidance behavior before and after septal lesions.Physiol. 
Psychol., 6, 2 4 9 -2 9 9 .
P o p l a w s k y ,  A., Cohen, S.L., (1977). Septal lesions a n d  the
reinf orcer-omis sion effect. Physio I. A Behav., 18, 981-985.
Powell, D.A., Milligan, W.L., Buchanan, S.L., (1976). Orienting
and classical conditioning in the rabbit: effects of septa1 
area lesions, Physi ol. & Behav., I 7 ,  9 5 5 - 9 6 2 .
Powell, E.W., (1 9 6 3 ). Sepàâl efferents revealed t.y axonal dej^ejie- 
ration in the rat. Exp. Neurol., 8, 406-422.
Powell,E.W., (1 9 7 3 ). Limbic pfojections to the thalamus. Exp.
Drain Res., 17, 394-401.
Pubols, I , , M . ,  ( 1 9 6 6 ) .  Changes in food motivated behavior of rats
as a function of septal and amygdaloid lesions. Exp- Neurol., 
15, 240-254.
Raisman, G,, (I9 6 6 ). The connexions of the septum. Brain, 89, 317- 
348.
Ramon y Cajal, S., (1 9 II)» Histologie du Système Nerveux de 
l'Homme et des vertebres. Paris, Maloine.
Rich, I., Thompson, R,, (I9 6 5 ). Role of the hippocampo-septa1 
system, thalamus, hipothdlamus in avoidance conditioning.
J. Comp. Physiol. Psychol., 59, 66-72.
Roberts, W.W., Martin, J.R., (1977). Effectë of lesions in «entrai
thermosensitive areas on thennorégulatory responses in rat. 
Physiol. & Behav., 19, 503-511.
pRoss, J.F., Gi'ossman, S.P., (1975). Soptal influences on opérant
responding in the rat. J . Comp, Ph)siol. Psychol,, 8 9 , 523-
0  5 3 6 .
Sagvolden, T., (1976), Free-operant avoidance behavior In rots
with lateral soptal lesions: effect of shock intensity.
Brain Res., IIO, 559-574.
Santacana, M.P., Alvarez Pelaez, R., Tejedor,P,, (1972). Effect 
'•i of tue lesion of the mammillary bodies on the performance in 
O  the open field. Physiol. A Behav., 9, 50l-504.
Santacana, M.P., De Azcarate, M.P., Mufioz, M.C., (1975). Effects 
of the lesion ef the postcomisural part of the septum on the
O  behavior of the rat. Phisiol. & Behav.:l4, 1 7 -2 3 .
1 Santacana, M.P., Ortega, J. (l979)« Effect of the septal lesion
on the non-leamed resposes of the rat. Rev, Exp. Physiol., 
O  35, 4 4 7 -4 5 6 .
Schoenfeld, W. N , , (1950). An experimental approach to anxiety,
escape! and avoidance behavior. En "Anxiety**. P.H.Hock,
1 0  J, Zubin (Eds). New York, Grune, Straton.
Î
I Schwmbtzbaum, J.S., Donovick, P. J., (I9 6 8 ). Discrimination
! reversal and spatial alternation, associated with septal and
O  caudate dysfunction In rats, J Comp. Physiol. Pshichol., 6 5 ,
8 3 -9 2 .
i Schwartzbaum, J.S., Gay, P.B. (L964). Ini erecting behavioral
I ' effects of septal and amygdaloid lesions in the rat. .T.
I ,4 Comp. Physiol. Psychol,, 6 I, 59-65.
O
o
(t ^  ü
Schvnrtzbaum, J.S., Spieth, T.M., (1964). Analysis of tlic response
inhibitiort concept of séptal functions ln"passive-avoidance” 
behavior. Psychon. Sel., 1, l45-l46.
Schwartzbauni, J.S., Kellicutt, M.M., Spieih, T.M., Thompson, J.D., 
(1 9 6 4 ). Effects of septal lesions in rats on response inhibi­
tion associated with f ood-rei nf orce-l beliavior. J. Comp. Physiol, 
Psychol., 5 8 , 217-224,
Seiiault, B . , (1 9 7 7 ). Effete de lesions d<? 1 'hipothalamus ft du
globus pallidus et d'injections d 'apomorphine dans le globus 
pallidus,le noyan cude, la sustantia ni gra et le septum sur 
le comportement d'agressivlte induit par 1 'apomophine chez 
le rat. Psychopharmacology, 55, 135-l40.
Sheffield, F.D., (1948). Avoidance training and the contiguity
pi'inciple. J. Comp. Physiol. Psychol., 41, I6 5 -I7 7 .
Shipley, J.E., Kolb, B . , (1977). Neural correlates of species- 
typical behavior in the Syrian golden hamster. J. Comp.
Physiol.Psychol., 91, 1056-1073.
Sidman, M, (1953). Avoidance conditionig with brief shock and
no extereoceptive worning signal. Science, N.Y. 118, 157-8
Sidman, M. (1 9 6 2 ). Reduction of shock frequency as rienforcement 
for avoidance behavior. J. Exp. Anal. Behav, , 5, 247-257.
Siegel, S., (1956). Non Parametric Statistics for the Behavioral
Sciences. New York, McGraw-Hill Book Company.
Singh, D., Meyer, D.R., (1968). Eating and drinking by rats with ^
lesions of the septum and the ventromedial hypoyhalamus. J,
Comp. Physiol. Psychol., 6 5 , I6 3 -I6 6 .
oc
Skinner, B.F., (1938). The Behavior of Organisms. New York,Appleto 
Century Crofts,
O
Skinner, J.E., (1 9 7 1 ). Neuroscience: a  laboratory manual. Filadel—
fia, W.B. Saunders Company.
Ç* Smythies, J.R. (l970). Brain mechanisms & behavior. Oxford,
Blackwell Scientific Publications.
Solomon, R.L., Wynne, L.C., (1953). Traumatic avoidance learning:
0  acquisition in normal dogs. Psychological monographs, 6 7 ,n% 4
Spielman, J. (1 9 6 3 ). The relation between personality and ttie 
frequency and duration of Involuntaj-y rest pauses during 
Q  massed practice. Tesis doctoral no publicada. London.(Citado
en Eysenck, I9 6 3 ).
Stahl, J.M., Ellen, P. (1977). Influence of neonatal septal lesion 
O  on DRL performance in adulthood. J. Comp. Physiol. Psychol.,
91, 87-93.
Stewart, J., Atkinson, S., Cygan, D. (1977). Effects of septal *
, 0  lesions on shock tresholds in wealing male and female rats.
1 Phisiol, A Behav-*-. , I9 , 593-696.
I
!.......................
j............ Swanson, L.W., Cowan, W.M., (1976). Autoradiographic studies
|0 of the septal area in the rat. En "The 34ptal Nuclei",
I J . De France (Bd.). New York , Plenum Press.
J Theios, J., Lynch, A.D., Lowe, W.F., (I9 6 6 ). Differential effects
!0 of shock intensity on one-way and shuttle avoidance conditio­
ning. J. Exp. Psychol,, 7 2 , 2 9 4 -2 9 9 .
Thomas, E. , Yadin, E, , (I9 8 0 ). Multi pie-unit activity in the 
O  septum during pavlovian aversive conditioning: evidence for
an inhibitory role of the septum. Exp. Nebrol,, 6 9 , 50-6o.
o
% L d
Thomas, G.H,, Moore, R.Y., Harvey, J.A., Hunt, H.F., (l959).
Relations between the behavioral symb’ome produced by 
lesions in the septal region of fortdjrain and maze learning 
of the rat. J Comp, Physiol. Psyche» I., 52, 527-532.
Thomas, J.B., Thomas, K.A., (1972). Running-vhel avoidance
behavior following septal area lesions in rats. J, Comp, 
physiol, Psychol., 81, l43-l48.
Thompson, R. , Langer,S., (1 9 6 3 ). Deficits in position reversal . 
learning following lesions of the limbic system. J. Comp. 
Physiol. Psychol., 5 6 , 987-995.
Thompson, R.F., Lindsley, D.B., Eason, R.G,, (I9 6 6 ). Psyslolo-
gical Psychology. En "Experimental methods and ins11umenI a— 
tion in psychology". J.B. Sidowsky (Ed.). New Yore, M«Graw 
Hi 11.
Thorndike, Ei L., (1913). Educational Psychology, Eft "The Psy­
chology of learning". New York, Teachers College, Columid a 
Univej’sity. Citado en N.J. MacKintosh (1974). The Psycholo­
gy of Animal Learning, Academic Press. London.
Trafton, C.L., (I9 6 7 ). Effects of lesions In the septal area and
cingulate cortical areas on condicioned suppression of 
activity and avoidance behavior in rats, J . Comp. Physiol. 
Psychol,, 6 3 , 1 91- 1 9 7 ^
Unger, L. (I9 0 6 ), Untersuchungen Qber die Morphologie und Faserung 
des Vepti liengehirns. Anat. Hefte,, 271-348 .Citado en el.
prefacio do "The Septal Nuclei". New York, Plenum Press, 1976.
Van Hoesen, G.W., MacDougall, J.M., Mitchell, J.C., (I9 6 9 ). Anato­
mical specificity of septal projections in active and passive 
avoidance behavior in rats. J. Comp. Phistol, Psychol., 68,
8 0 -8 9 .
;;59
Vinogradova, O.S., (l975). Functional organizetion of the limbic 
system in the process 6f registration of information: facts 
and hypoi hesis. En "The hippocampus" II. R, L. Isaacson,
K.H. Pi'ibraun(Eds ), New York, Plenum Press.
Vagner, A.R., (1 9 6 9 ). Stimulus validity and stimulus selection
in associative learning. En "Fundamental Issues in Associati­
ve learning",. N.J. MacKintosh, V.K. Honig (Eds). Halifax, 
Dalhousie University Press.
Warner, A.R., Rescorla, R.A., (1972). Inhibition in Pavlovian 
conditioning* application of a theôry. Bn "Inhibition and 
learning". R.A. Boakes, M.S. halliday (Eds). London, Academic 
Press.
Warner, L. H., (1932), An experimental search for the conditioned 
response. Journal of Genetic Psychology, 4i, 91-115.
Wallace, T , , Thorne, B.M. (1978). The effect of lesions in the 
septal region on muricide, irritability and activity in 
the Long-Bvans rat. Physiol, Psychol,, 6, 36-49.
Warburton, D,M,, (1972). The colinergic control of internal 
infilbition. En "Inhibition and learning". R.A, Boakes,
M.S. Halliday (Eds), London, Academic Press.
Weiss, K.R., Friedman, R., McGregor, S., (1974). Effects of sep­
tal lesions on latent inhibition and habituation of the 
orienting response in rats. Acta Neuroblol. Exp., 3^, 491- 
5o4 ,
Wetzel, W . , Ott, T., Matties, H. , (1977). Hippocampal rhytfimic
slow activity (theta) and behavior elicited by medial septal 
stimulation in rats. Behav. Biol., I9 , 534-542.
u o
Wetzel, W . , Mattliles, H. , (1977). Post-t rai ning tif. ppo campa 1
rhithmic-slow activity (theta) elicited by septal stimulation 
improves memory consolidation in rats. Behav. Biol., 21, 32-
40.
Wliimbet, A.E., Denenberg, V.H., (196?). Two independent behavioral
dimensions in openaTield performance. J Comp. Physiol. Psychol.
6 3 , 5 0 0 -5 0 4 .
Winocur, G., Mills, J.A, (I9 6 9 )» Effects of caudate lesions on 
avoidance behavior in rats. J.Comp. Physiol. Psychol,, 6 8 ,
552-557.
Wishart, T.B., Morgenson, G.J., (1970). Effects of food depriva­
tion on water intake in rats with septal lesions, Phisiol.
A Behav., 5, l48i-l486.
Yela, M . , (1964). Psicometrfa y estadfstica. Apuntes do la Escne-
1 a de Psicologfa y Psi cotécnia . 5.“ Edi cion. Uni vers idad de 
Madrid.
Yela, M., (1974). La estmctura de la conducta. Estfmulo, situa- 
cion y conciencia. Real Academia de Ciencias Morales y Polf— 
ticas. Madrid.
Zeman, W,, Innes, J,R., (I9 6 3 ). Craigie's tlenroanatomy of the R a t .
New York, Academic Press.
Zucker, I.,(l965). Effect.of lesions of the septal-limbic area 
on the behavior of cats. J. Comp. Physiol. Psychol., 6 0 ,
344-352.
Zucker, I, McCleary, R.A. ( J 964 ). Perseveration in sep^aÆffi^ ^ é,» 
Psychon. Sci., 1, 387-388. g.
SIBLIOTECA
